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Vorwort. 


Vor  beinahe  ftinf  Jahren,  als  die  ausfiihrliche  Mitteilung  Apathys 
„iiber  das  leitende  Element  des  Nervensystems"  eine  lebhafte  Be- 
wegung  unter  den  Neurologen  anzuregen  begonnen  hatte,  erhielt  ich 
von  Herrn  Thieme  die  Auf  forderung  ?  eine  zusammenfassende  Dar- 
stellung  itber  die  neuen  Errungenschaften  der  Nervenanatomie  fiir 
seinen  Verlag  zu  schreiben.  Damals  war  nock  alles  im  FluB.  Hatte 
ich  die  Arbeit  schon  zu  jener  Zeit  iibernommen ,  so  ware  sie  wahr- 
scheinlich  schon  am  Tage  des  Erscheinens  veraltet  gewesen.  So  ent- 
schloB  ich  mich,  mit  der  Ausfiihrung  des  Auftrages  noch  einige  Zeit 
zu  warten  und  in  der  Zwischenzeit  meine  eignen  Erfahrungen  auf  dem 
Gebiet  der  Nervenanatomie  zu  erweitern.  AuBerdem  lag  es  mir  aber 
am  Herzen,  die  neuen  Ideen  auf  die  allgemeine  Physiologie  des  Nerven- 
systems  zu  iibertragen. 

Die  Apathy sche  Lehre,  daB  das  leitende  Element  des  Nerven- 
systems  kontinuierlich  verlaufende  und  von  den  plasmatischen  Teilen 
des  Nervensystems  durchaus  verschiedene  Fibrillen  seien,  regte  natur- 
gemaB  zu  einer  groBen  Zahl  neuer  Fragestellungen  auf  dem  Gebiet 
der  Physiologie  an.  Einen  Teil  derselben  hoffte  ich  in  kurzer  Zeit 
bis  zu  einem  gewissen  Grade  erledigen  und  die  Resultate  dem  ge- 
planten  Buche  einverleiben  zu  konnen.  In  Bezug  auf  mehrere  Fragen 
gab  das  Experiment  bald  bef riedigende  Antworten ;  bei  anderen  muBten 
zur  Losung  zeitraubende  Umwege  eingeschlagen  werden,  welche  die 
Ausfiihrung  meines  Vorhabens  verzogerten.  Wie  es  aber  in  solchen 
Dingen  zu  gehen  pflegt:  Jede  in  Angriff  genommene  Frage  zeitigte 
im  Verlaufe  der  Untersuchung  neue  und  wichtige  Probleme7  die  zu 
einem  Losungsversuch  reizten.  SchlieBlich  muBten  aber  die  Unter- 
suchungen  wenigstens  zu  einem  auBeren  AbschluB  gebracht  werden, 
wenn  das  Erscheinen  des  Buches  nicht  noch  auf  lange  Zeit  hinaus- 
geschoben  werden  sollte.  Dieser  AbschluB  ist  jetzt  erfolgt,  und  ich 
iibergebe  die  bisherigen  Resultate  der  Off entlichkeit ,  bin  mir  dabei 
aber  wohl  bewuBt,  daB  in  denselben  vieles  imvollstandig  und  liicken- 
haft  ist  und  daB  haufig  Fragen  of  fen  gelassen  sind?  die  vielleicht 
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(lurch  einige  wenige  Versuche  zur  Entscheidung  batten  gebracht  werden 
konnen. 

Die  Besckreibung  neuer  Versuche  und  Resultate  nimmt  in  der 
Mehrzahl  der  Kapitel  einen  sehr  breiten  Raum  gegeniiber  der  Be- 
sprechung  des  bereits  Bekannten  ein.  Infolgedessen  kann  das  Buch 
nicht  als  ein  Lehrbuch  der  allgemeinen  Anatomie  und  Physiologie  des 
Nervensystems  angesehen  werden.  Der  referierende  Teil  ist  zwar  in 
manchen  Kapiteln  annahernd  vollstandig ;  in  andern  Kapiteln  hat  aber 
nur  der  Inhalt  der  allerwesentlichsten  Arbeiten  Erwahnung  gefunden. 
Das  vorliegende  Buch  kann  daher  auch  nicht  den  Titel  eines  Hand- 
buches  der  behandelten  Materie  fur  sich  in  Anspruch  nehmen.  Trotz- 
dem  hoffe  ich,  daft  das  Buch  manchem,  der  sich  iiber  die  einschlagigen 
Fragen  unterrichten  will,  von  Nutzen  sein  wird.  Aufier  fiir  die 
physiologischen  und  anatomischen  Fachgenossen  ist  es  fiir  alle  die 
geschrieben,  welche  sich  fiir  den  Aufbau  und  die  Funktion  des  Nerven- 
systems  interessieren  und  sich  mit  einschlagigen  Fragen  beschaftigen, 
also  fiir  Neurologen,  Psychiater  und  andre.  Infolgedessen  konnte 
die  Kenntnis  der  groben  anatomischen  Verhaltnisse  und  der  Grund- 
ziige  der  Physiologie  des  Nervensystems  als  bekannt  vorausgesetzt 
werden. 

Spezialuntersuchungen  pflegt  man  heutzutage  in  Zeitschriften 
niederzulegen  oder,  wenn  sie  ein  grofieres  Gebiet  umfassen,  mono- 
graphisch  zu  behandeln.  Hier  und  dort  in  ein  allgemeineres  Buch  ein- 
gestreute  Originaluntersuchungen  gehen,  wie  die  Erfahrung  lehrt,  leicht 
fiir  das  wissenschaftliche  Bewufitsein  verloren,  weil  sie  niemand  unter 
dem  allgemeinen  Titel  des  Werkes  vermutet.  Wenn  ich  hier  doch 
eine  recht  betrachtliche  Anzahl  von  Spezialuntersuchungen  auf  schein- 
bar  weit  voneinander  entfernten  Gebieten  der  Offentlichkeit  in  Buch- 
form  ubergebe,  so  geschieht  es  deshalb,  weil  sie  alle  von  einem  ein- 
heitlichen  Gesichtspunkt  aus  unternommen  wurden  und  dieser  nur 
dann  zum  Ausdruck  gelangen  kann?  wenn  ein  gemeinsamer  Rahmen 
die  neuen  Erfahrungen  umfafit.  Fast  in  jedem  Kapitel  ist  die  eine 
oder  andre  neue  Beobachtung  mitgeteilt;  im  besonderen  aber  sind  es 
die  Kapitel  iiber  Nervendegeneration  und  Nervenregeneration ,  iiber 
die  Nervenleitung  und  iiber  die  rhythmischen  Bewegungen,  welchen 
ausgedehnte  Spezialuntersuchungen  zugrunde  liegen. 

Die  Literatur1)  habe  ich,  so  gut  es  bei  der  beschrankten  Zeit 
moglich  war,  durchgesehen.  Unter  der  grofien  Anzahl  einschlagiger 
Arbeiten  muBte  aus  aufieren  Griinden  eine  Auswahl  getroffen  werden. 
Infolgedessen  ist   auch  manche  mir  selber  sehr  erwahnenswert  er- 


1)  Arbeiten,  welche  Ende  1902  und  bis  zum  April  1903  erschienen  sind, 
konnten  nur  noch  in  Anmerkungen  Beriicksichtigung  finden. 
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scheinende  Untersuchung  weder  im  Text  noch  im  Literaturverzeichnis 
genannt.  Bei  jeder  wesentlichen  Frage  sind  aber  Arbeiten  aufgefuhrt, 
welche  als  Ausgangspunkt  fiir  die  Aufsuckung  der  ganzen  Literatur 
dienen  konnen.  Es  ist  auch  leicht  moglich,  daB  mir  einige  Arbeiten 
entgangen  sind,  welche  unbedingt  batten  erwahnt  werden  mlissen 
und  daB  ich  Gedanken  auBere,  die  scbon  ein  andrer  einmal  nieder- 
geschrieben. 

Icb  hatte  denen7  welche  sich  der  Miihe  unterziehen  wollen,  dies 
Buch  zn  lesen,  noch  mancherlei  zur  Entschuldigung  seiner  Mangel  und 
Fehler  zu  sagen.  Da  es  aber  wohl  auch  mancherlei  Gates  enthalt, 
so  gebe  ich  mich  der  Hoffnung  hin7  daB  man  gegen  die  Schwachen 
nachsichtig  sein  wird. 

Und  nun  sage  ich  noch  Herrn  Thieme,  dem  Verleger  dieses  Buches, 
fiir  das  liebenswiirdige  Entgegenkommen,  das  er  mir  in  alien  Fragen 
der  auBeren  Ausstattung  erwiesen  hat,  meinen  besten  Dank. 

Strafiburg,  15.  Juni  1903. 
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Abgrenzung*  des  Gebietes. 


Im  Tier-  unci  Pflanzenreich  tritt  uns  eine  groBe  Menge  von  Aus- 
losungserscheinungen  entgegen,  deren  Veranlassung  in  Zustands- 
anderungen  innerhalb  der  auBeren  Umgebung  der  betreffenden  Orga- 
nismen  —  den  auslosenden  Reizen  —  besteht,  deren  Endresultat 
Bewegung  des  Organismus  oder  seiner  Teile  ist.  Die  Energie,  welche 
dem  Organismus  dabei  durch  den  Reiz  zugefiihrt  wird?  ist  in  der  Regel 
geringer  als  die,  welcbe  sich  im  Effekt  auBert.  Das  Plus  an  Energie 
fiihren  wir  zuriick  auf  das  Freiwerden  kinetisclier  Energie  innerhalb  des 
Organismus  selber.  Die  Quelle  der  Energie  seben  wir  in  cbemischen 
Verbindungen  von  bobem  Warmeaquivalent  7  welcbe  unter  dem  Ein- 
fluB  des  Reizes  zur  Verbrennung  gebracbt  werden  und  so  zur  Ent- 
faltung  von  potentieller  Energie  fiihren.  In  dieser  Weise  wirkt 
nach  unserer  Vorstellung  die  auBere  Zustandsanderung  7  der  Reiz; 
auslosend. 

Es  ist  theoretisch  moglich  unci  tatsachlich  wohl  auch  in  vielen 
rein  protoplasmatischen  Gebilden  z.  B.  den  Amoben  verwirklicht ,  daB 
ein  und  dieselbe  Substanz  (1)  auf  den  auBeren  Reiz  durch  Zersetzung 
an  der  Reizstelle  reagiert,  (2)  diese  Zersetzung  von  Teilchen  zu 
Teilchen  fortpflanzt  und  (3)  die  Bewegung  hervorbringt.  Hier  ware 
also  reizaufnehmende  oder  rezeptorische ,  reizleitende  oder  konduktile 
und  auf  den  Reiz  durch  Bewegung  reagierende  oder  effektorische 

Substanz  ein  und  dasselbe.  Bei  andern  Organismen  ist;  wie  das 

Experiment  seit  langem  gezeigt  hat7  eine  vollkommene  Trennung  ein- 
getreten:  ein  Frosch  hiipft  auf  plotzliche  Belichtung  davon.  GroBe 
Massen  seines  Korpers  sind  dabei  ganz  unbeteiligt.  Was  sich  bewegt 
sind  seine  Muskeln;  der  Reiz  wird  ihnen  in  veranderter  Form  durch 
die  Nerven  zugeleitet,  werden  z.  B.  die  Hiiftnerven  durchschnitten,  so 
tritt  der  Effekt  nicht  mehr  ein.  Die  Nerven  selber  sind  unfahig  Be- 
wegungen  zu  auBern ;  sie  sind  aber  auch  nicht  fahig  auf  den  Reiz  — 
das  Licht  —  in  Funktion  zu  treten.  Die  Lichtrezeption  wird  durch 
das  Auge  vermittelt  und  durch  dieses  fast  ausschlieBlich.    Hier  sind 

Bet  he  ,  Nervensystem.  \ 


2 


Abgrenzuug  des  Gebietes. 


also  rezeptoriscke ,  konduktile  und  eff  ektoriscke  Substanz  durckaus 
voneinander  getrennt. 

Solcke  Auslosungsersckeinungen,  bei  denen  die  Vermittluug  durck 
eine  bewegungsunf akige  und  nur  reizleitende  Substanz  gesckiekt;  nennen 
wir  Eeflexe  —  oder  Antikinesen,  wenn  man  das  Wort  Reflex  nur  auf 
die  stets  in  gleicker  Weise  wiederkekrenden  Reaktionen  besckranken 
will  (Beer,  Betke  und  v.  Uexkiill).  Am  deutlicksten  tritt  die  Trennung 
in  konduktile  und  effektoriscke  Substanz  bei  Wirbeltieren  (und  kokeren 
Artikulaten)  kervor,  weil  kier  die  konduktile  Substanz  in  grob- 
anatomiscken  Massen  —  Nerven  und  Zentralorgane  —  vorkanden  ist. 
Hier  wurde  auck  ikre  Haupteigensekaft  —  die  Leitungsfakigkeit  okne 
jiuBere  Bewegungsvorgange  —  zuerst  auf  dem  Wege  der  Nerven- 
durcksckneidungen  aufgedeckt.  Nerven  und  Zentralorgane  wurden  als 
spezifisck  gebaute  Gewebe  erkannt.  Der  zunackst  anatomiscke  Begriff 
„Nerv"  wurde  auf  den  pkysiologiscken  Vorgang  tibertragen  und  nun 
bei  alien  solcken  durck  Nerven  und  nervose  Zentralorgane  vermittelten 
Auslosungsersckeinungen  von  „nervr6sen  Prozessen"  gesprocken.  Die 
kistoriscke  Entwicklung  des  Begriffes  „Nervos"  laBt  es  daker  nickt 
zu,  dafi  man  dort  von  nervosen  Prozessen  sprickt,  wo  Nerven  ana- 
tomisck  nickt  nackweisbar  sind,  ja  daB  man  den  anatomiscken  Nack- 
weis  der  Nerven  als  ganzlick  belanglos  bezeicknet.  Man  kann  aus 
der  Art  wie  eine  Auslosungsersckeinung  ablauft,  wie  sie  sick  bei 
Einwirkung  von  Giften  u.  s.  w.  verandert ,  wokl  im  Vergleick  mit  un- 
zweifelkaft  nervosen  Prozessen  den  SckluB  zieken?  daB  auck  kier 
Nerven  vorkanden  sein  miissen,  und  ikre  anatomiscke  Bestatigung 
abwarten7  aber  man  darf  nickt,  wenn  ikre  Bestatigung  ausbleibt,  sagen, 
kier  sind  pkysiologisck  Nerven  vorkanden,  anatomisck  feklen  sie. 
Pkysiologisck  vorkandene,  anatomisck  feklende  Nerven  gibt  es  nickt. 
Das,  was  sick  da  auBert,  wird  dann  eben  nickt  durck  Nerven  ver- 
mittelt,  denn  „Nerva  ist  ein  anatomisch -  pkysiologiscker  Begriff. 
Man  ist  gezwungen,  urn  nickt  eine  keillose  Verwirrung  eintreten  zu 
lassen,  neue  Worte  zu  bilden  und  den  Begriff  „Nerv6sa  und  alles  was 
mit  ikm  zusammenkangt  (Reflex  u.  s.  w.)  fur  solcke  Ersckeinungen  zu 
reservieren,  die  wirklick  durck  Nerven  vermittelt  werden. 

Versucke  mancker  Botaniker,  gewisse  Ersckeinungen  bei  Pflanzen 
als  Reflexe  zu  bezeicknen  und  das  Streben  mancker  Zoologen,  „nervose 


1)  In  einem  gewissen  Grade  kommt  natiirlich  audi  der  effektorischen 
Substanz  Rezeptionsfahigkeit  (Irritabilitat)  und  Konduktibilitat  zu  und  die  kon- 
duktile Substanz  ist  ebenfalls  fiir  gewisse  Reize  rezeptionsfahig.  Bei  den  natiir- 
lichen  Vorgiingen  spielt  aber  diese  Rezeptibilitat  meist  nur  insofern  eine  Rolle, 
als  sie  bei  der  Weiterbeforderung  des  Erregungsvorganges  notwendig  ist.  Der 
aufiere  (naturliche)  Reiz  trifft  wohl  nur  selten  konduktile  und  noch  seltener 
effektoriscke  Substanz  direkt. 
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Erscheinungen"  an  einzelligen  Wesen  zu  entdecken,  sind  daher  energisch 
zuriickzuweisen.  Prinzipiell  mogen  ja  die  Unterschiede  nicht  allzugroB 
sein,  welche  zwischen  diesen  Erscheinungen  und  den  nervosen  existieren, 
aber  es  ist  hochst  unzweckmaBig  alle  Begriffe  in  der  Wissenschaft 
zu  verwassern.1) 

Danach  wiirde,  so  lange  wir  die  Vorgange  bei  den  nervosen 
Prozessen  nicht  genauer  kennen,  unsere  Definition  folgendermafien 
lauten:  Nervose  Prozesse  sind  durch  auBereReize  her- 
vorgerufene  Auslosungserscheinungen,  bei  den  en  die 
Leitung  des  Reizes  durch  ein  ana  to  mis  ch  wohlcharak- 
terisiertes  Gewebe  gesckieht,  das  nur  der  Leitung 
d  i  e  n  t.  Der  Beweis  f iir  Yorhandensein  eines  solchen  Gewebes  muB 
immer  ein  doppelter  sein :  der  anatomische  Nachweis  charakteristischer 
Nervensubstanz  und  der  physiologische  Nachweis,  daB  nach  Konti- 
nuitatsunterbrechung  dieser  Substanz  die  betreffende  Auslosungs- 
erscheinung  unterbleibt. 

Da  sich  der  Begriff  der  Nerven  und  des  „Nervosen"  historisch 
von  den  Wirbeltieren  aus  entwickelt  hat?  so  haben  immer  diese  als 
Ausgangspunkt  der  Untersuchung  zu  dienen.  Bei  ihnen  haben  wir 
f estzustellen ,  was  am  Nerven  und  an  den  Zentralorganen  anatomisch 
und  physiologisch  charakteristisch  ist.  Wenn  das  geschehen  ist ,  so 
wird  es  —  wenigstens  oft  —  nicht  schwer  sein  zu  entscheiden,  welche 
Erscheinungen  bei  niederen  Tieren  und  in  strittigen  Organen  der 
Wirbeltiere  selbst  (Herz,  Darm?  Ureter  u.  s.  w.)  als  nervos  zu  be- 
zeichnen  sind. 


1)  Beer,  v.  Uexkiill  und  ich  haben  deslialb  vorgeschlagen,  Auslosungs- 
erscheinungen ,  welche  auf  rein  protoplasmatischem  Wege  vor  sich  gehen  oder 
wenigstens  nicht  durch  eine  konduktile  Substanz  vermittelt  werden,  die  den 
Namen  ,,Nerv"  verdient,  im  Gegensatz  zu  den  Antikinesen  (Reflexe  und  Anti- 
klisen)  als  Antitj-pien  (Riickwirkungen)  zu  bezeichnen.  Eventuell  wird  man  in 
diesem  Begriff  noch  Unterabteilungen  zu  machen  haben. 


EESTES  KAPITEL. 


Begriffliches  und  Historisches  iiber  nervose  Fasern 
und  Ganglienzellen. 

Die  bistologische  Untersucbung  von  Geweben,  deren  nervose 
Funktion  experimentell  durchaus  gesichert  ist,  laflt  innerbalb  des 
Nervensystems  verscbiedener  Tiere  und  ein  und  derselben  Tierart  sebr 
verscbiedene  Formelemente  unterscbeiden^  iiberall  aber  finden  wir  zwei 
Haupttypen :  kernhaltige  Protoplasmaklumpen  und  faserige,  zylindriscbe 
Gebilde,  die  sich  friiber  oder  spater  in  viele  oder  wenige  Zweige 
teilen  konnen.  Die  Zellen *)  werden  jetzt  fast  allgemein  Ganglienzellen 
genannt  (Nervenkorper  Valentins,  Nervenzeilen  Kollickers  und  andrer); 
fiir.  die  faserigen  Elemente  in  ibrer  Gesamtheit  (soweit  sie  nervoser 
und  nicht  glioser  oder  bindegewebiger  Natur  sind)  existiert  kein  ein- 
heitlicber  Name;  man  wird  aber  kaum  zu  Irrtiimern  Veranlassung 
geben,  wenn  man  sie  einfach  als  nervose  Fasern  bezeichnet,  obgleicb 
dies  Wort  schon  einigemal  fiir  Spezialfalle  in  Anwendung  gebracbt 
ist.  Bis  jetzt  ist  kein  Nervensystem  bekannt  geworden,  das  nur  aus 
Ganglienzellen  oder  nur  aus  nervosen  Fasern  bestebt;  und  man  wird 


1)  Die  Ganglienzellen  wurden  langere  Zeit  vor  Aufstellung  der  Zelltlieorie 
(durch  Schleiden  und  Schwann)  von  Ehrenberg  im  Jahre  1833  richtig  gesehen 
und  beschrieben,  aber  nur  bei  Wirbellosen,  wo  sie  auch  in  der  Tat  mit  den 
damaligen  Methoden  (Zerzupfung)  am  leichtesten  darzustellen^  sind.  (Nach  der 
Beschreibung  A^on  Leeuwenhoek  scheint  es  mir  iibrigens  niclit  ausgeschlossen, 
daft  er  bereits  im  Jahr  1684  Andeutungen  von  Ganglienzellen  bei  Wirbeltieren 
gesehen  hat.)  Valentin  hat  bald  darauf  (1836)  die  Ganglienzellen  als  Bestandteil 
des  Wirbeltiernervensystems  gefunden  und  bereits  ihre  weite  Verbreitung  (Riicken- 
mark ,  Gehirn ,  Spinalganglien  und  sympathische  Ganglien)  erkannt.  Uber  ihre 
Formen  war  er  noch  sehr  im  unklaren,  ebenso  iiber  ihre  Bedeutung,  wie  schon 
aus  seiner  Bezeichnung,  Belegkorper  oder  Belegungsformationen,  hervorgeht.  Das 
Jahr  1837  bringt  durch  Joh.  Muller,  Purkinje  und  Remak  die  ersten  mit  unsern 
heutigen    Kenntnissen    einigermaften    ubereinstimmenden  Formbeschreibungen. 
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daher  den  Schlufi  ziehen  diirfen,  daB  die  Koexistenz  beider  Elemente 
prinzipieller  Natur  ist. 

Alle  andern  Bestandteile ,  wie  Glia,  Markscheiden ,  Schwannsche 
Scheiden  u.  s.  w.,  welche  in  manchen  Nervensystemen  einen  sehr 
breiten  Eaum  einnehmen,  konnen  nur  accidenteller  Natur  sein;  da  sie 
in  andern  Nervensystemen  ganz  fehlen.  Ihnen  mag*  dort,  wo  sie  vor- 
handen  sind,  eine  nicht  unbedeutende  ?  funktionelle  Bedeutung  zu- 
kommen  7  fur  den  nervosen  Vorgang  an  sick  konnen  sie  nicht  not- 
wendig  sein. 

Die  nervosen  Fasern  treten  bei  holier  differenzierten  Nerven- 
systemen nicht  selten  in  zwei  auBerlich  ziemlich  verschiedenen  Formen 
auf,  welche  bei  den  Wirbeltieren  durch  die  Nervenfasern  sensu  stric- 
tiore  resp.  die  Achsenzylinder  (mit  oder  ohne  Markscheide) *)  und  durch 
die  Protoplasmafortsatze  (Deiters,  1865)  reprasentiert  werden.  Max 
Schultze  hat  bereits  in  dem  Vorwort  zu  Deiters'  nachgelassenem  Werke, 
in  dem  dieser  Ausdruck  zum  erstenmal  gebraucht  wurde,  seine  Be- 
denken  gegen  diese  Bezeichnung  ausgedriickt,  welche  eine  den  Tat- 
sachen  vielleicht  nicht  entsprechende  Gegensatzlichkeit  zu  den  Nerven- 
fasern resp.  Achsenzylindern  zum  Ausdruck  bringt  und  an  seiner  Stelle 
den  nicht  sehr  pragnanten  Ausdruck  „verastelte  Fortsatze^  in  Vorschlag 
gebracht,  der  sich  aber  nicht  allgemein  eingebiirgert  hat.   (GroBere  Ver- 


Miiller  sah  bei  Myxine  (Petromyzon  marinus)  kernhaltige  Klumpchen  mit  drei 
bis  fiinf  Fortsatzen.  Purkinje  beschrieb  und  —  was  fur  uns  wichtiger  ist  — 
zeichnete  multipolare  „gangliose  Korperchen"  in  der  Substantia  nigra  und  in  der 
Kleinhirnrinde  und  Keniak  erkannte,  dafi  die  Korperchen  im  Riickenmark  nicht 
rund  seien,  wie  sie  Valentin  beschrieben  hatte,  sondern  oft  viele,  den  Primitiv- 
bandern  (Achsenzylindern)  ahnliche,  aber  von  ihnen  doch  verschiedene  Fortsatze 
hiitten.  Ziemlich  bald  nach  Begriindung  der  Zellenlehre  fing  man  an  die  Elemente 
als  Zellen  aufzufassen  und  zu  bezeichnen.  Die  Bezeichnung  „Ganglienzellea  habe 
ich  zuerst  bei  R.  Wagner  gefunden,  wein  aber  nicht,  ob  er  sie  zuerst  an- 
gewandt  hat. 

1)  Von  einem  Achsenzylinder  kann  man  eigentlich  nur  dort  reden,  wo  eine 
Nervenfaser  in  der  Achse  einer  Scheide,  vor  allem  einer  Markscheide,  lauft. 
Nackte  Nervenfasern  so  zu  bezeichnen,  wie  es  haufig  geschieht,  ist  begrifflich 
ein  Unding.  Gut  beobachtet  hat  den  Achsenzylinder  zuerst  Remak  im  Jahre 
1837.  Er  nannte  ihn  Primitivband.  Der  Name  Achsenzylinder  stammt  von 
Purkinje.  Vor  Remak  ist  er  nach  Ansicht  mancher  Autoren  schon  von  Fontana 
(1787)  beobachtet,  doch  halte  ich  mit  R.  nach  der  Beschreibung ,  die  F.  gibt, 
dies  nicht  fur  gesichert.  Die  Nervenfasern  an  sich  wurden  zuerst  von  dem  Be- 
grimder  der  wissenschaftlichen  Mikroskopie,  Leeuwenhoek,  beobachtet  und  schon 
recht  gut  im  Querschnitt  abgebildet  (1684).  Er  erkannte  audi  schon  die  Zu- 
sammensetzung  des  Zentralnervensystems  aus  solchen  Fasern,  die  er  allerdings 
mit  vielen  spateren  Forschern  fiir  Rohren  ansah,  und  fand  sie  auch  schon  bei 
Wirbellosen.  Den  Hauptanstofi  zur  mikroskopischen  Untersuchung  des  Nerven- 
systems  gab  aber  erst  Ehrenberg  (1833)  durch  die  Neuentdeckung  der  Gehirn- 
fasern  und  die  Auffindung  der  Ganglienzellen  bei  Wirbellosen. 
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breitung  hat  der  His'sche  Ausdruck  „Dendriten"  gefunden.)  Die  mor- 
phologische  Differenz  zwischen  beiden  Faserarten  ist  bei  Wirbeltieren 
an  manchen  Stellen  zwar  sehr  ausgepragt,  an  andern  Orten  ist  sie  aber 
nur  mit  Muhe  zu  konstruieren,  ebenso  bei  Artikulaten,  Mollusken  u.  s.  w. 
und  bei  den  niedrigsten  Formen  des  Nervensystems  existiert  sie  iiber- 
baupt  nicht.  Man  wird  sicb  daher  schon  aus  rein  vergleichend  mor- 
phologischen  Riicksickten  der  Ansicht  nicht  entziehen  konnen,  daB  es 
sich  dort,  wo  dieser  Unterschied  existiert,  um  lokale  Bediirfnisse 
handelt  und  daB  der  Unterschied  nicht  prinzipieller  Natur  ist. 

Seit  den  Anfangen  der  histologischen  Forschung  auf  dem  Gebiet 
des  Nervensystems  haben  sich  die  Forscher  bemiiht,  herauszufinden, 
in  welcher  Weise  die  faserigen  und  zelligen  Elemente  miteinander  in 
Verbindung  stehen.  Der  Zusanimenhang  von  Protoplasmafortsatzen 
mit  den  Ganglienzellen  ist  bereits  bei  Anwendung  der  einfachsten 
Methoden  (Zupf-  und  Quetschpraparate)  bei  Wirbeltieren  so  evident, 
daB  hieruber  ein  Zweifel  nie  bestanden  hat.  Schon  den  ersten 
Forschern  auf  diesem  Gebiet  (Purkinje,  Miiller,  Remak)  war  diese 
Tatsache  vollstandig  gelaufig.  Erst  spater  ist  festgestellt  worden, 
daB  die  peripheren  Nervenfasern  (die  Achsenzylinder)  mit  Ganglien- 
zellen in  Zusanimenhang  standen  und  zwar  so,  daB  sich  bei  den 
markhaltigen  Fasern  die  anfangs  nackte  Faser  erst  in  einiger  Ent- 
fernung  von  der  Ganglienzelle  mit  dem  Markmantel  umgibt.1)  Anfangs 


1)  Ueber  die  Entdeckung  des  Ursprimgs  der  Nervenfasern  aus  den  Gan- 
glienzellen trifft  man  haufig  in  der  Literatur  falsche  oder  unvollstandige  An- 
gaben.  Wenn  Remaks  Beschreibung  vom  Bau  der  sympathischen  Ganglien 
aus  dem  Jahre  1838  richtig  ist  —  und  es  liegt  kein  Grand  vor,  daran  zu 
zweifeln  — ,  so  ist  er  der  erste  gewesen,  der  Nervenfasern  (und  zwar  die  nach 
ihm  benannten  marklosen  Fasern  des  Sympathicus)  von  Ganglienzellen  hat  ent- 
springen  sehen,  denn  er  beschreibt,  was  durchaus  den  tatsachlichen  Verhaltnissen 
entspricht,  dafl  die  Zellen  der  Ganglien  mehrere  Fortsatze  aussenden,  die  all- 
mahlich  in  Nervenfasern  tibergehen.  Kollicker  hat  spater  (1844)  dasselbe  be- 
obachtet.  Anfangs  der  vierziger  Jahre  ist  dann  mehrfach  auch  fiir  andre 
Ganglienzellen  behauptet  worden,  daf5  sie  Nervenfasern  den  Ursprung  geben,  so 
von  Hannover  (1844)  fiir  Zellen  des  Gehirns  und  Riickenmarks,  von  Will 
im  selben  Jahr  fiir  Ganglienzellen  wirbelloser  Tiere  und  von  Harless  (1846)  fiir  die 
Zellen  des  Lobus  electricus  von  Torpedo.  Aus  den  Abbildungen  dieser  Autoren 
laflt  sich  aber  mit  Sicherheit  erkennen,  wie  dies  auch  Wagner  ausgesprochen 
hat,  dafl  sie  keine  wirklichen  Nervenfasern  vor  sich  gehabt  haben  oder  daft 
sie  Verbindungen  sahen,  die  in  Wirklichkeit  nicht  existieren  (Harless).  Daft 
markhaltige  Nervenfasern  von  Ganglienzellen  entspringen  konnen,  wurde  Ende 

1846  gleichzeitig  von  R.  Wagner  und  Robin  gefunden.  In  der  Literatur  gilt 
aber  fast  allgemein  R.  Wagner  als  der  alleinige  Entdecker  dieser  Tatsache, 
trotzdem  er  selber  das  Verdienst  Robins  vollkommen  anerkannt  hat.  Die  erste 
Publikation  beider  Forscher  fallt  nicht  nur  beinahe  zusammen  (W.  15.  Februar 

1847  und  R.  3.  Marz  desselben  Jahres),  sondern  die  Entdeckung  wurde  auch  von 
beiden  am  selben  Objekt,  den  Spinalganglienzellen  von  Torpedo  gemacht.  Sie 
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Fig.  1.  Bauchmark  von  Carcinus  Maenas ,  schematisch.  Dasselbe  besteht  aus  einer  Anzahl  dicht 
aneinander  gedrangter  Ganglienpaare,  welche  durch  kurze  Langskommissuren  miteinander  verbunden 
sind.  Vorne  die  kurz  abgeschnittenen  Schlundkommissuren ,  welche  die  Verbindung  mit  dem 
Gehirn  herstellen.  In  die  Umrisse  des  Bauchniarks  ist  der  Verlauf  einiger  Nervenelernente  nach 
Methylenblaupr'aparaten  eingetragen.    Naheres  im  Text. 

liefien  manche  Forscher  mehrere  Achsenzylinder  von  einer  Ganglien- 
zelle  entspringen ,  man  formulierte  aber  spater  das  Gesetz  (Remak 

sahen,  dafi  diese  spindelformigen  Zellen  nach  beiden  Seiten  hin  in  markhaltige 
Nervenfasern  iibergehen  unci  dass  die  eine  zum  Riickenmark  zieht,  wahrend  die 
andre  in  den  peripheren  Nerv  lauft.  Wagner  sah  gleichzeitig,  dafi  die  Zellen 
des  Lobus  elektricus  verschiedene  Fortsatze  hatten,  daft  der  eine  homogener 
sei  und  dem  aus  den  Markscheiclen  hervorragenden  Achsenzylinder  gleiche.  Ge- 
sehen  hat  er  bei  dies  en  Zellen  den  Zusammenhang  mit  markhaltigen  Fasern  nicht 
sondern  nur  erschlossen!  Den  wirklichen  Nachweis  hat  er  nur  dort  gefiihrt,  wo 
er  auch  Robin  gelungen  war.  An  zentralen  Ganglienzellen  ist  wohl  die  direkte 
Beobachtung  des  Zusammenhanges  mit  markhaltigen  Nervenfasern  zuerst  Stilling 
und  kurz  darauf  Eemak  (1854)  an  Vorderhornzellen  gelungen. 
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[1854 — 1855]  unci  besonders  Deiters  [1865]),  daB  immer  nur  eine 
Nervenfaser  von  einer  Ganglienzelle  ausgehe.  In  der  Folgezeit  ist 
besonders  von  Gerlach  [1872]  die  Ansicht  vertreten  worden,  dass 
auBer  direkt  von  Ganglienzellen  auch  aus  einem  von  den  Protoplasma- 
fortsatzen  gebildeten  Netz  Achsenzylinder  entspringen  konnten.  Es 
wurde  dem  aber  sehr  bald  allgemein  widersprochen  imd  jetzt  gilt  es 
bei  den  meisten  als  gesicherter  Lekrsatz,  daB  Achsenzylinder  nur 
von  Zellen  direkt  ausgehen.  Trotzdem  wenigstens  eine  Zellart  der 
Wirbeltiere  sieher  zwei  Achsenzylinderfortsatze  hat,  namlich  die  Spinal- 
ganglienzellen ,  so  hat  man  doch  aus  dem  Vorhandensein  nur  eines 
solchen  Gebildes  an  den  meisten  Zellen  weitgehende  Schliisse  auf  eine 
besondere  Funktion  derselben  gezogen. 

Langer  als  bei  den  Wirbeltieren  hat  sich  bei  den  Wirbellosen 
die  Meinung  erhalten,  daB  die  Nervenfasern  —  denn  Achsenzylinder 
im  eigentlichsten  Sinne  des  Wortes  gibt  es  bei  ihnen  nicht,  da  das  Mark 
—  wenn  vorhanden  —  keinen  auBeren  Mantel  um  die  Fasern  bildet  — 
daB  also  die  Nervenfasern  aus  dem  Neuropil  ihren  Ursprung  nehmen. 
Die  Ganglienzellen ,  die  meist  unipolar  sind,  sollten  ihren  einzigen 
Fortsatz  im  Neuropil  aufsplittern  und  aus  diesem  sollten  sich  dann 
wieder  lange  Fasern  sammeln.  (Leydig  [1864,  1885],  Dietl  [1878], 
H.  Schultze  [1879].)  Der  Untersuchung  mit  neueren  Methoden  hat 
aber  auch  hier  diese  bereits  friiher  von  vielen  z.  B.  von  Claus  an- 
gefochtene  Ansicht  nicht  standhalten  konnen.  Besonders  durch  Retzius 
(1890,  1891),  Biedermann  (1891),  und  viele  spatere  Bearbeiter  ist 
gezeigt  worden,  daB  auch  hier  der  Zusammenhang  mit  Ganglienzellen 
ein  innigerer  ist.  Von  dem  Stammfortsatz  der  Ganglienzelle  entspringt 
entweder  die  periphere  Faser  direkt  oder  wenigstens  von  einem  seiner 
Hauptaste  (Fig.  la).  Ob  das  immer  so  ist,  bleibe  zunachst  dahin- 
gestellt.  Von  wesentlicher  Bedeutung  aber  ist  es,  daB  bei  den  Wirbel- 
losen die  peripheren  Fasern,  die  von  einer  Zelle  ausgehen,  haufig  in 
der  Mehrzahl  vorhanden  sind.  Von  Retzius  (1891),  Allen  (1896)  und 
mir  (1897)  sind  Falle  beschrieben  worden,  in  denen  zwei,  drei  ja 
vier  Fasern  von  einer  Zelle  der  Peripherie  zustrebcn  (Fig.  1    — bj. 


ZWEITES  KAPITEL. 


Allgemeines  fiber  die  Kontinuitatsfrage. 

Sehr  viel  schwerer  war  die  Entscheidung  zu  treffen,  ob  die  Aus- 
laufer  der  Ganglienzellen  miteinander  im  Zusammenhang  stehen  oder 
nicht.  Fiir  die  Wirbeltiere  wurde  zwar  von  vielen  Autoren  eiri  netz- 
artiges  Anastomosieren  der  Protoplasmafortsatze  angenommen ,  so  be- 
sonders  von  Gerlach,  aber  andre  Autoren,  wie  Deiters,  Kolliker  und 
andre,  bekampften  diese  Ansicht  aufs  heftigste.  Der  Kampf  wahrte 
bis  zur  Einfuhrung  einer  neuen  Methode  durch  Golgi.  Golgi  selber 
stellte  ein  Anastomosieren  der  Protoplasmafortsatze  in  Abrede,  be- 
hauptete  aber,  daB  die  Achsenzylinder  durcb  Seitenzweige ,  die  Kol- 
lateralen,  miteinander  in  Verbindung  standen.  Die  Mehrzahl  derer  aber? 
die  nach  seiner  Methode  arbeiteten  —  und  das  waren  sehr  viele  — , 
leugneten  diesen  Zusammenhang  und  salien  in  den  Golgipraparaten, 
die  mit  einer  bis  dahin  ungeahnten  Deutlichkeit  die  Nervenelemente 
bis  zu  den  anscbeinend  letzten  Enden  darstellten,  einen  Beweis  dafiir, 
daB  der  Acksenzylinder  wie  die  Protoplasmafortsatze  einer  Ganglien- 
zelle  durchaus  von  denen  aller  andern  Ganglienzellen  getrennt  seien. 

Wie  so  haufig  wurde  hier  mit  den  Wirbellosen  gar  nicht  gerechnet 
und  so  getan,  als  ob  das  Nervensystem  auf  die  Wirbeltiere  beschrankt 
sei.  Bei  niedrigen  Metazoen,  Medusen  und  Ctenophoren,  war  namlich 
bereits  mit  Sicherheit  durch  die  Gebriider  H  e  r  t  w i  g  (1878)  und  durch 
Eimer  (1878)  gezeigt  worden,  daB  hier  das  Nervensystem  in  Form 
eines  in  sich  geschlossenen  Nervennetzes  vorhanden  sei.  Auch  tiber 
andre  Tiere  lagen  bereits  ahnliche  Angaben  vor.  Es  war  damit 
erwiesen,  daB  die  wohl  abgegrenzten  Auslauf ergebiete ,  welche  die 
Golgipraparate  bei  Wirbeltieren  aufzeigten  —  wenn  iiberhaupt  den  tat- 
sachlichen  Verhaltnissen  durchaus  entsprechend  — ,  zum  mindesten  nur 
einen  S  p  e  z  i  a  1  f  a  1 1  nervoser  Organisation  bilden  konnten.  Als  d  a  h  e  r 
Waldeyer  im  J  a  lire  1891  die  Lehre  von  den  getrennt  en 
Nerveneinheiten  in  der  Neuronentheorie  prazisierte, 
konnte  es  sich  nur  um  ein  Spezialtheorem  handeln  und 
nicht  um  eine  Lehre,  die  a  lies,  was  Nerven  element  ist, 
in  sich  zusammenf aBte. 

Die  Zahl  der  Falle,  in  denen  normalerweise  die  einzelnen  Gan- 
glienzellen durch  breite  Fas  em  miteinander  in  Verbindung  stehen, 
haben  sich  inzwischen  wesentlich  vermehrt.  Wir  kennen  Tiere,  bei 
denen  diese  Art  der  Verbindung  tiberall  zu  finden  ist ,  wir  kennen 
andre,  bei  denen  sie  wenigstens  an  gewissen  Stellen  des  Nerven- 
systems  typisch  vorkommt  (Wiirmer,  Arthropoden  und  auch  Wirbeltiere). 
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Andrerseits  kann  kein  Kenner  der  Verhaltnisse  leugnen,  daB  im 
zentralen  Nervensystem  der  Wirbeltiere,  Arthropoden  u.  s.  w.  clerartige 
b  r  e  i  t  e  Verbindungen  normaliter  f ehlen,  und  man  kann  getrost  sagen, 
dass  die  wenigen  Forscher,  welche  solche  Anastomosen  hier  als  typisch 
ansehen,  dies  nur  auf  Grand  schlechter  (aber  nicht  schwer  zu  er- 
ha] tender)  Praparate  und  ungeniigender  Beobachtung  tun.  Es  kommen 
zwar  bisweilen  in  der  Retina  (Dogiel,  1891,  Embden,  1901,  ich) 
und  auch  im  Ritckenmark  breite  Verbindungen  zwischen  zwei  Ganglien- 
zellen  vor,  sie  gekoren  aber  zu  den  groBten  Seltenlieiten  und  sind 
ganz  sicker  keine  normalen  Bildungen,  wenngleich  man  sie  auch  nicht 
ganz  leugnen  darf,  wie  dies  Kallius  (1894)  und  Ramon  y  Cajal  (1893) 
getan  haben.  Auch  die  feineren  Verastelungen  der  Fasern  verbinden 
sich  anscheinend  nicht  untereinander.  Ich  sage  zunachst  anscheinend, 
denn  so  leicht  ist  die  Frage  nicht  zu  entscheiden  und  ich  mochte 
mich  durchaus  nicht  auf  den  sicheren  Standpunkt  stellen,  den  Ramon 
y  Cajal7  Kolliker,  Lenhossek  und  andre  hier  einnehmen. 

DieseAutoren  halten  diejenigenGolgi-  (und  Methylenblau)praparate, 
in  denen  viel  gefarbt  oder  inkrustiert  ist,  fur  ungeeignet,  um  die 
Frage  zu  entscheiden,  ob  die  feineren  Zweige  der  Dendriten  und 
Nervenfasern  untereinander  in  Verbindung  stehen  oder  nicht,  und 
griinden  die  Behauptung  von  dem  f reien  Endigen  derselben  auf  Pra- 
parate, in  denen  nur  einige  vereinzelte  Elemente  zur  Darstellung 
gelangt  sind.  Hier  sehen  sie  die  Astchen  beider  Fasergattungen  spitz 
oder  mit  Knopfchen  endigen  d.  h.  die  Tingierung  hort  plotzlich  auf. 
Ob  da  das  natiirliche  Ende  ist  oder  ob  nur  die  Reaktion  hier  auf- 
gehort  hat,  muB  unbedingt  unentschieden  bleiben.  In  Priiparaten 
aber,  in  denen  viele  Elemente  zur  Darstellung  gekommen  sind,  ist 
das  Gewirr  so  groB,  daB  man  wohl  scheinbare  Anastomosen  sehen 
kann,  wie  auch  Lenhossek  zugibt.  Solche  Praparate  sollen  nun  aber 
nach  Meinung  dieser  Autoren  ungeeignet  zur  Entscheidung  unserer 
Frage  sein,  wahrend  es  mir  scheint,  daB  grade  nur  solche  Praparate 
eine  Aufklarung  bringen  konnen.  Ein  einfaches  Beispiel  wird  meinen 
Gedankengang  leichter  verstandlich  machen:  In  einem  Bahnhof  stehen 
die  einzelnen  Geleise  der  verschiedenen  Strecken  miteinander  durch 
die  Weichen  in  Verbindung.  Wenn  wir  nun  so  hoch  •  mit  einem  Luf t- 
ballon  aufsteigen,  daB  wir  die  Geleise  selber  nicht  mehr  sehen  konnen, 
sie  aber  wahrnehmen,  wenn  sie  auf  irgend  eine  Weise  markiert  sind, 
so  werden  wir  von  ihrem  Zusammenhang  nichts  bemerken,  falls  nur 
ein  einziges  oder  weit  auseinander  gelegene  kenntlich  gemacht  sind, 
da  nur  die  benachbarten  in  Zusammenhang  stehen.  Es  wird  immer 
einer  ziemlich  vollstandigen  Markierung  bediirfen,  um  den  wahren 
Sachverhalt  zu  erfahren.  —  Eine  wirklich  vollstandige  Iinpragnierung 
kommt  nun  bei  Golgipraparaten  wohl  nie  vor  und  schon  eine  einiger- 
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mafien  vollstandige  laBt  hier  und  dort  im  Zweifel,  ob  niclit  doch 
Anastomosen  da  sind.  Von  solchen  Stellen  wird  man  aber  immer 
sagen  konnen,  daB  es  sick  vielleicht  urn  kiinstlicke  Verklebimgen 
handelt,  wie  sie  ja  sicherlich  ziemlich  oft  bei  dieser  Methode  vor- 
kommen;  andrerseits  wird  man  aber  bei  solchen  Praparaten ,  die 
nichts  von  Ubergangen  zeigen,  einwenden  diirfen,  daB  audi  die  Dar- 
stellung  der  einzelnen  Elemente  eine  unvollkommene  ist,  da  man  ja 
bei  der  Farblosigkeit  alles  tibrigen  Gewebes  gar  keinen  Anhaltspunkt 
hat,  wie  es  an  der  Stelle,  wo  die  Inkrustierung  aufkort,  weitergeht.  Ent- 
scheidend  konnen  also  hier  nur  Farbungsmetkoclen  sein,  die  alles  zur 
Darstellung  bringen  und  zwar  in  einer  Weise,  daB  auch  die  inneren 
histologischen  Feinheiten  zur  Anschauung  kommen  und  nicht  nur  die 
iiuBeren  groben  Umrisse  der  Zellen  und  Fasern.  Solche  Farbungen 
kann  man  zuweilen  mit  Eisenhamatoxylin  und  mit  meiner  Molybdan- 
methode  und  unter  gewissen  pathologischen  Bedingungen  mit  der 
Nisslschen  Methode  (Nissl,  1903)  erreichen,  und  mit  ihrer  Hilfe  kann 
man  wenigstens  fur  die  Protoplasmafortsatze  zu  einer  gewissen  Ent- 
scheidung  gelangen :  soweit  sie  protoplasmatisch  sind7  endigen  sie  blind 
mit  einer  Spitze,  aber  niemals  mit  einem  Knopf chen,  wie  es  nicht 
selten  in  Golgipriiparaten  scheint.  (Nach  meiner  Meinung  handelt  es 
sich  bei  den  knopfartigen  Endigungen  nur  um  das  Abbrechen  der  In- 
krustierung [die  iiberall  erfolgen  kann]  an  einer  von  den  haufig  bei 
dieser  Methode  zu  Tage  tretenden  Varikositaten).  Wie  es  mit  den 
Nervenfasern  steht?  werde  ich  erst  weiter  unten  beleuchten7  denn  hier 
liegen  die  Verhaltnisse  sehr  viel  komplizierter  und  wir  wollen  vorlaufig 
mit  den  Neuronisten  annehmen?  daB  auch  sie  frei  enden. 

Wir  h a 1 1 e n  also  a u f  der  e i n e n  S e i t e  Nervensysteme 
o d e r  T e i  1  e  von  Nervensystemen,  die  nacli  einem  n e t z - 
artigen  Typus  (mit  groBen,  breiten  Anastomosen  zwischen  den 
Ganglienzellen)  gebaut  sind,  auf  der  andern  Seite  Nerven- 
systeme, der  en  Ganglienzellen  in  gar  keiner  proto- 
plasmatisch en  Verbindung  miteinander  stehen.  Weg- 
zuleugnen  ist  die  Existenz  echter  Nervennetze  nicht;  man  kann  auch 
nicht  mit  einem  geringschatzigen  Achselzucken,  daB  sie  hauptsachlich 
bei  wirbellosen  Tieren  vorkommen,  zur  Tagesordnung  ttbergehen, 
sondern  man  muB  versuchen  sich  in  irgend  einer  Weise  mit  ihr  ab- 
zufinden.  Mir  scheinen  hier  nur  zwei  Moglichkeiten  zu  existieren: 
e  n  t  w  e  d  e  r  w  i  r  n  e  h  m  e  n  an,  daB  e  s  zwei  g  a  n  z  v  e  r  s  c  h  i  e  d  e  n  e 
Form  en  nervoser  Organisation  gibt,  oder  wir  geben  es 
auf,  in  dem  protoplasmatisch  en  Teil  des  Nerve  ngewebes, 
den  uns  die  meis  ten  Methode  n  allein  zeigen,  das  We  sen  t- 
liche  zu  sehen  und  sue  hen  nacli  Element  en,  w  el  die  die 
anscheinend  vorhandene  Kluft  uberbrucken! 
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Ich  selber  habe  mich,  als  ich  anfing,  mich  fur  die  Nervennetze 
zu  interessieren,  zu  der  ersten  Ansicht  hingeneigt  (1895)  mid  sie  wohl 
zuerst  vertreten.  Spater  ist  sie  unabhangig  von  mir  auch  von  Holm- 
gren (1896)  ausgesprochen  worden.  Es  sind  Tiere  resp.  Orte  mit 
ganz  besonderen  physiologischen  Verrichtungen  ,  an  denen  sich  die 
netzige  Organisation  der  Nervenelemente  vorfindet,  und  dieser  Umstand 
konnte  in  der  Tat  eine  morphologische  Sonderstellung  verstandlich 
erscheinen  lassen.  Trotzdem  hatte  diese  Anschauungsweise  doch  etwas 
recht  Gektinsteltes  an  sich. 

Die  andre  Moglichkeit,  wenn  auch  fiir  alle  die  undiskutierbar, 
welche  in  dem  kaum  definierbaren  Protoplasnia  den  Trager  alles 
Lebens  sehen,  ist  nur  ein  natiirlicher  Schritt  in  der  Reihenfolge  der 
Ansichten  liber  das  Nervosleitende.  Am  Anf ang  waren  es  die  g  a  n  z  e  n 
Nerven,  die  leiteten;  nacli  der  Entdeckung  der  Nervenfasern  waren 
es  diese  in  ihrer  Totalitat  und,  als  ihre  Zusammensetzung  aus  dem 
Achsenzylinder  und  verschiedenen  Scheiden  genauer  bekannt  geworden 
war?  entschied  man  sich  nach  langem  Streit  dahin7  daB  nur  die 
Achsenzylinder  das  Leitende  seien,  die  Scheiden  aber  eben  nur 
Scheiden  seien.  Immer  ist  es  ein  feineres,  im  Ganzen  eingeschlossenes 
Element,  dem  die  Funktion  des  Ganzen  zugeschoben  warde.  Als  einen 
Hauptgrund  fiir  den  Wechsel  der  Ansicht  sehen  wir  hier  iiberall  ein 
und  dieselbe  prinzipielle  Forderung:  die  Forderung  nach  Kon- 
tinuitat!  Diese  Forderung,  auf  der  man  innerhalb  einer  Leitungs- 
bahn  bestand,  gab  die  Neuronentheorie  auf,  wo  es  sich  um  den  tlber- 
gang  von  einer  Bahn  auf  die  andre  handelte,  weil  man  sich  nicht  von 
einem  Zusammenhang  der  protoplasmatischen  Telle  bei  demWirbel- 
t i e r zentralorgan  uberzeugen  konnte.  Wenn  es  sich  nun  zeigen 
lieBe,  daB  innerhalb  der  nervosen  Fasern  und  Zellen 
ein  Struktur element  existierte,  das  dem  Kontinuitats- 
bediirfnis  besser  geniigte  als  die  umschlieBenden,  pro- 
toplasmatischen  Gebilde  selbst,  so  ware  da  mit  der 
Widerspruch  in  der  nervosen  Organisation  aufgehoben, 
indem  nun  eben  eine  protoplasmatische  Kontinuitat 
grade  so  wenig  zu  existieren  brauchte  wie  etwa  ein 
kontinuierlicher  Verlauf  der  Marks chei den.  Wenn  nur 
die  Kontinuitat  dieses  supponierten  Elements  sich 
iiberall  erweisen  lieBe,  wo  nervose  Organisation  ist, 
dann  ware  ein  einheitliches  morphologisches  Prinzip 
gefunden  und  der  Unterschied  z  wise  hen  Nervennetzen 
und  „Neuronena  im  Grunde  eben so  sekundarer  Natur 
wie  der  zwischen  markhaltigen  und  marklosen  Fasern! 

Ein  solch  einheitliches,  nervoses  Struktur  element 
ist  nun  schon  seit  einer  Reihe  von  Jahren  nichts  Hypo- 
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Remak,  der  Entdecker  des  Achsenzylinders  in  den  markhaltigen 
Nervenfasern  und  der  marklosen,  blassen  Fasern  des  sympathischen 
Nervensy stems  ,  bezeicknete  bei  der  Publikation  dieser  groBen  Ent- 
deckungen  bereits  den  Achsenzy Under  oder,  wie  er  ihn  nannte,  das 
Primitivband  als  ein  feingestreiftes  Gebilde  (1838).  Wenn  nun  auch 
diese  Streifchen  sicher  nicht  die  Fibrillen  selber  waren,  so  hat  er  dock 
wohl  den  Ausdruck  des  fibrillaren  Aufbaus  des  Achsenzylinders  zu- 
erst  gesehen.  In  den  folgenden  Jahren  liegen  keine  neuen  auf  diesen 
Punkt  gerichteten  Angaben  vor.  Die  meisten  Autoren,  soweit  sie 
uberhaupt  den  Achsenzylinder  als  selbstandiges  Element  anerkannten7 
sahen  ihn  als  ein  homogenes  Gebilde  an,  oder  sie  batten  wenigstens 
der  Remakschen  Beobachtung  nichts  Neues  hinzuzufiigen.  Den  nach- 
sten  deutlichen  Fortschritt  weisen  zwei  Arbeiten  von  Frommann  aus 
dem  Jahre  1864  auf.  Er  behandelte  frische  Nervenfasern  und  kleine 
Stucken  grauer  Substanz  aus  dem  Vorderhorn  von  Ochsen  mit  salpeter- 
saurem  Silber  und  erkannte  an  solchen  Praparaten  sowohl  in  Nerven- 
fasern  wie  in  Vorderhornzellen  eine  feine  fibrillare  Streifung.  Beson- 
ders  in  den  Protoplasmafortsatzen  trat  diese  Streifung  deutlich  hervor, 
er  konnte  sie  aber  auch  bis  in  die  Zelle  selber  verfolgen.  Die  Richtig- 
keit  der  Beobachtung  kann  ich  vollkommen  bestatigen ;  muB  aber  be- 
haupten,  daB  die  schwarzen  Kornchenreihen?  welche  man  in  solchen 
Praparaten  wahrnimmt,  nicht  die  Fibrillen  selber  sind,  sondern  nur 
ein  Negativ  derselben,  indem  sich,  wie  sich  besonders  an  peripheren 
Nervenfasern  sehr  leicht  nachweisen  laBt,  ein  Silberniederschlag 
zwischen  den  Fibrillen  bildet.  Immerhin  bedeutet  diese  Arbeit  einen 
wesentlichen  Fortschritt,  der  leider  sehr  bald  in  Vergessenheit  geraten 
ist.  Weitere  Angaben  iiber  eine  fibrillare  Struktur  der  Ganglienzellen 
finden  sich  in  dem  groBen  Werke  des  leider  so  friih  verstorbenen 
Deiters  (1865;.    Auch  er  vermochte  an  Isolationspraparaten  eine  mehr 
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oder  weniger  kornige  Streifung  von  den  Protoplasmafortsatzen  in  die 
Zellen  hinein  zu  verfolgen. 

Aktuell  sollte  die  Frage  aber  erst  durch  die  Untersuchungen  von 
Max  Schultze  werden.  In  mehreren  Arbeiten  (1868  imd  1871)  suchte 
er  die  Primitivf ibrillen ,  wie  er  sie  benannte,  als  ein  allgemeines 
Strnktur element  der  nervosen  Substanz  aufzustellen,  imd  er  bracbte 
die  Angelegenbeit  wenigstens  tbeoretisch  bis  zu  einem  Punkt,  iiber 
den  wir  auch  jetzt  noch  nicht  wesentlick  hinausgekommen  sind.  Bei 
der  grofien  Bedeutung  dieser  Untersuchungen  kann  icb  es  mir  nicht 
versagen,  etwas  naher  auf  dieselben  einzugehen. 

AuBer  der  Hartung  mit  den  damals  nocb  allgemein  iiblicben 
diinnen  Chromsalzlosungcn,  wandte  er  hauptsachlich  Zerzupfung  in 
Jodserum  und  in  Osmiumsaure  an.  Es  gelang  ihm,  in  den  Achsen- 
zylindern  markkaltiger  Nervenf asern ,  besonders  aber  in  marklosen 
Nervenfadchen  eine  deutliche  fibrillare  Streifung  zu  sehen  und  mark- 
lose  Fasern  am  Ende  so  auf zusplittern ,  daB  ein  ganzes  Biischel  fein- 
ster  Fibrillen  aus  ihnen  bervorragte.  Mit  diesem  letzten  Versuch  be- 
wies  er  klar,  daB  es  sick  bei  der  Streifung  nicht  urn  ein  optisches 
Trugbild  handelte;  sondern  daB  die  Fibrillen  wirkliche  korperliche 
Individuen  seien.  An  den  Jodserum  -Ganglienzellen  (Vorderhornzellen 
vom  Ochsen,  Zellen  des  Lobus  electricus  von  Torpedo)  sab  er  mit 
groBerer  Scharfe  und  in  weiterer  Ausdehnung,  als  es  Frommann 
und  Deiters  gelungen  war7  feine  Streifen  von  den  verastelten  Fort- 
satzen  und  vom  Acksenzylinderfortsatz  in  die  Zellen  zieben.  Ja  er 
beobachtete?  daB  diese  Streifen  die  ganze  Zelle  durckzieben  und  durch 
einen  andern  Fortsatz  die  Zelle  wieder  verlassen.  Diese  Befunde 
brachten  ihn  zu  der  Vorstellung,  daB  die  Fibrillen  das  Wesentliche; 
das  Leitende  im  Nervensystem  seien  und  daB  die  Ganglienzellen 
weiter  nichts  seien,  als  Umlagerungsstellen  der  Fibrillen,  clazu  dienend, 
den  Fibrillen,  welche  in  einem  verastelten  Fortsatz  verlaufen,  es  zu 
ermoglichen,  sich  auf  mehrere  andere  und  auf  den  Achsenzylinder  zu 
verteilen.  Auch  die  Nervenfasern  sind  ihm  nur  noch  Fibrillenbiindel 
und  er  teilt  sie  danach  als  nackte  Fibrillenbiindel,  Fibrillenbiindel  mit 
Markscheide  u.  s.  w.  ein. 

Es  ist  neuerlich  von  Apathy  (1902)  die  Frage  diskutiert  worden, 
ob  Max  Schultze  wirklich  die  Fibrillen  schon  gesehen  hat,  ob  er  wirk- 
lich  der  Entdecker  der  Neurof ibrillen  ist.  Apathy  beantwortet  diese 
Frage,  die  icb  mir  selber  auch  schon  oft  vorgelegt  babe,  mit  „Nein!a 
Mit  den  Methoden,  die  Schultze  angewandt  babe,  sagt  er,  konne  er 
nicht  die  Fibrillen  selber  gesehen  haben,  bezeichnete  er  doch  die 
Nervenfasern  als  aus  feinfibrillarem  Protoplasma  bestehend.  —  In  Be- 
zug  auf  die  Ganglienzellenf ibrillen  stimme  icb  ihm  vollkommen  bei. 
Man  sieht  mit  Jodserum  keine  Fibrillen  in  den  Zellen,  nicht  einmal 
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ihr  Negativ  (das  Frommann  hier  entsckieden  gesehen  bat),  sondern 
nur  die  „ungefarbten  Bahnen"  Nissls,  in  denen  mancbmal  noch  kornige 
Einlagerungen  eine  feinere  Streifung  erkennen  lassen.  Da  diese 
Bahnen  aber  den  Verlauf  der  Fibrillen  im  grofien  Ganzen  wieder- 
geben,  so  hat  er  doch  auch  bier  wenigstens  geahnt,  was  wir  erst  seit 
kurzem  sicher  wissen.1)  Anders  aber  stent  es  mit  den  peripheren 
Nervenf asern :  Hier  ist  es  mit  den  von  Schultze  angewandten  Methoden 
moglich,  die  Fibrillen  selber  zu  beobachten,  und  deshalb  liegt  auch 
kein  Grund  vor,  daran  zu  zweifeln,  daB  er  sie  gesehen  hat.  Vor 
allem  gilt  dies  fur  Osmiumpraparate,  von  denen  er  selber  hervorhebt, 
daB  sie  die  Fibrillen  besonders  gut  erkennen  lassen.  Es  bedarf  gar 
keiner  besonders  guten  Hilfsmittel,  urn  im  nackten,  d.  h.  von  der 
Markscheide  befreiten  Achsenzylinder  die  Fibrillen  nach  Osmium- 
fixierung  zu  beobachten,  und  es  gelingt  dies  auch,  wie  Schultze  ganz 
richtig  hervorhebt,  an  solchen  Achsenz}  lindern,  die  noch  mit  der  Mark- 
scheide umgeben  sind.  Auch  spricht  er  sich  schon  ganz  unzweideutig 
dahin  aus,  daB  die  Fibrillen  in  eine  Perifibrillarsubstanz  eingebettet 
sind,  die  zwar  bei  manchen  Praparationsmethoden  kornig  erscheint, 
bei  der  Anwendung  von  Osmiumsaure  aber  ganz  homogen  ist.  tiber 
die  Natur  der  Fibrillen  spricht  er  sich  nicht  bestimmt  genug  aus,  urn 
den  SchluB  ziehen  zu  ditrfen,  daB  er  sie  fur  eine  protoplasmatische 
Streifung  gehalten  hat  und  nach  seiner  ganzen  Auffassung  des  Proto- 
plasmabegriffs  kann  man  eher  annehmen,  daB  er  sie  nicht  fur  proto- 
plasmatisch  gehalten  hat.  Die  Individualitat  der  Fibrillen  konnte 
Schultze  bei  dem  damaligen  Stand  der  Teclmik  nicht  feststellen, 
dass  er  aber  ihren  individuellen  Verlauf  annahm,  steht  wohl  auBer 
allem  Zweifel.  Aber  selbst  clann,  wenn  Schultze  niemals  eine  wirk- 
liche  Fibrille  gesehen  hatte,  was  ich  bezweifle,  so  bleibt  es  doch  sein 
dauerndes  Verdienst,  die  Ansicht  von  einem  alien  nervosen  Elementen 
gemeinsamen  und  nirgends  in  den  Zentralorganen  enclenclen,  leitenden 
Fibrillensystem  aufgestellt  zu  haben! 

Die  erste  farberische  Darstellung  von  Neurofibrillen  ist  Kupffer 
(1883)  und  ziemlich  gleichzeitig  Apathy  gelungen;  fiir  das  wissen- 
schaftliche  BewuBtsein  blieb  der  Befund  Apathys  aber  zunachst  un- 
geboren,  weil  seine  erste  Beobachtung  iiber  cliesen  Punkt  in  ungari- 
scher  Sprache  veroffentlicht  wurde. 

Kupffer  fixierte  markhaltige  Nerven  in  Osmiumsaure  und  farbte 
sie  in  Saurefuchsin,  worauf  er  sie  in  feine  Sclmitte  zerlegte.  An 
diesen  konnte  er  die  Fibrillen  als  scharfe  Linien  in  einem  homogenen 
Plasma  erkennen,  in  dem  er  sie  frei  flottieren  lieB.   Damit  war  zwar 


1)  Ganz  die  gleiche  Ansicht  hat  vor  kurzem  Nissl  (1903)  iiber  die  Schultze- 
schen  Zellbilder  geanfiert, 
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fur  yiele  Zweifler  die  fibrillare  Struktur  der  Achsenzylinder  erwiesen, 
seine  Entdeckung  zog  aber  keine  weiteren  Kreise  um  sich.  Man  nahm 
von  ihr  Notiz,  verfolgte  sie  aber  nicht  weiter,  und  zur  Wiederbelebung 
des  Schultzeschen  Gedankens  von  einem  allgemeinen  Formbestandteil 
des  Nervensystems  kam  es  nicbt. 

Das  grosse  Verdienst,  der  Scbultzescben  Tbeorie  den  realen  Boden 
verscbaff t  zu  haben,  gebiihrt  obne  Zweif el  v.  A  p  a  t  b  y !  Er  bat  sie  neu 
belebt  imd  weitergefiihrt  und  durch  seine  unvergleichlichen  Praparate 
in  langjahriger  Arbeit  der  Neurologie  eine  neue  frucbtbare 
G  r  u  n  d  1  a  g  e  g  e  g  e  b  e  n.  Sie  ist  entbalten  in  dem  bisber  allein  er- 
scbienenen  ersten  Teil  seiner  zusammenfassenden  Arbeit  (1897). 

Einige  kleinere  friibere  Mitteilungen  (1887,  1889,  1892  und  1895) 
bracbten  bereits  die  fundamentalen  Grundziige  seiner  Beobachtungen 
und  alles,  was  an  Schliissen  aus  denselben  gezogen  werden  kann  und 
muB.  Bei  der  aprioristiscben  Form,  in  der  sie  abgefaBt  waren,  und 
der  Merkwitrdigkeit  der  Befunde,  welcbe  entweder  garnicht  oder  nur 
durch  ganz  schematiscb  erscheinende  Abbildungen  belegt  waren,  fanden 
diese  Arbeiten  wenig  Anklang  und  ich  mufi  selber  gesteben,  daB  ich 
sie  niit  Kopfschiitteln  gelesen  habe.  Meine  Zweifel  scbwanden  sehr 
schnell,  als  Herr  v.  Apathy  gelegentlich  eines  Zusammentreffens  auf  der 
zoologischen  Station  zu  Neapel  im  Herbst  1896  die  Liebenswiirdigkeit 
batte,  mir  seine  Praparate  zu  zeigen.  Am  Abend  vor  diesem  fur  mich 
stets  denkwiirdigen  Tage  hatte  ich  ihm  nocb  erklart,  daB  ich  das, 
was  er  bescbrieben,  flir  auBerhalb  des  Bereicbs  aller  Moglichkeit  halte, 
und  es  konne  nur  auf  Selbsttauschung  beruben,  wenn  er  meine,  Fi- 
brillen  von  solcber  Feinheit  auf  Millimeter  als  Individuen  verfolgt  zu 
baben.  Was  mir  damals  aber  gezeigt  wurde,  war  von  so  iiberzeugen- 
der  Klarbeit,  daB  ich  meine  Opposition  nach  einigen  gekiinstelten 
Einwanden  ganzlich  aufzugeben  gezwungen  war.  Wie  es  mir  ge- 
gangen  ist,  ging  es  vielen  anderen,  und  kein  Normalsichtiger  wird 
sich  dem  iiberzeugenden  Eindruck  der  Apatbyschen  Praparate  ent- 
ziehen  konnen,  vorausgesetzt,  daB  nicbt  sein  Auge  durch  Neid  oder 
gekrankte  Eitelkeit  getriibt  ist. 

Die  umfangreicbe,  im  Jahre  1897  erschienene  Arbeit  enthalt  die 
ausfiihrlicbe  Beschreibung  einer  groBen  Anzabl  von  Befunden,  welche 
sich  fast  ausschlieBlich  auf  wirbellose  Tiere  beziehen,  und  ist  von  vielen 
auBerordentlich  gewissenhaft  ausgefiibrten  Abbildungen  begleitet; 
auBerdem  enthalt  sie  methodologiscbe  Angaben.  Nach  ihr  ist  man 
erst  imstande,  sich  von  der  Fiille  des  Neuen  ein  hinreichendes  Bild 
zu  verschaffen.  Der  folgenden  kurzen  Beschreibung  der  Hauptdaten 
der  Apathyschen  Entdeckungen  ist  vornehmlich  diese  Arbeit  zu  Grande 
gelegt.  Viele  Einzelheiten  sind  in  den  spateren  Kapiteln  wieder- 
gegeben. 
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Apathys  Befunde  im  allgemeinen:  Mit  Hilfe  seiner  neuen  Me- 
thoden  gelang  es  Apathy,  die  Neurofibrillen  mit  einer  solchen  Scharfe 
darzustellen ,  daB  sie  nicht  selten  soweit  verfolgt  werden  konnen,  als 
sie  iiberhaupt  im  Praparat  vorhanden  sind.  Tiefdunkel  heben  sie  sich 
von  dem  ungefarbten  oder  nur  schwach  gefarbten  Grunde  wie  die 
Telegraphendrahte  vom  hellen  Himmel  ab.  Erst  bei  einer  solchen 
Darstellung  konnte  es  bei  ihrer  auBerordentlichen  Feinheit  moglich 
sein,  fiber  ihren  Verlauf  Genaueres  zu  finden:  Uberall  kommen  sie 
vor,  wo  wir  von  nervoser  Funktion  wissen,  in  den  Nervenfasern  wie 
in  den  Ganglienzellen,  in  den  Muskelfasern  wie  in  den  Sinnesepittiel- 
zellen  und  den  Driisenzellen.    Von  allem  umgebenden  Gewebe  sind 


Fig.  2.  A  Langsschnitt  durch  einen  Teil  einer  Langskoinmissur  von  Hirudo  naeh  eineni  Fibrillen- 
praparat.  Bei  der  Fixation  war  die  Kommissur  nicht  gestreckt ;  daher  sind  nur  die  Begrenzungslinien 
der  Nervenfasern  glatt  ,  die  verschieden  dicken  Neurofibrillen  aber  gewellt.  B  Querschnitt  durch 
einen  diinnen  rein  motorischen  Nerven  von  Hirudo.  In  der  ungefarbten  Perifibrillarsubstanz  jeder 
Nervenfaser  liegt  eine  dicke  Neuroiibrille.  C  Teil  eines  gemischten  Nerven  von  Hirudo  im  Quer- 
schnitt. S  sensorischer  Schlauch.  s  sensoriscbes  Biindel.  m  motorische  Faser.  (B  und  C  nach 
Apathy,  1897,  Taf.  23,  Fig.  7  und  10.) 

sie  seharf  abgesetzt,  sie  reprasentieren  nicht  eine  vage  Streifung  irgend 
welchen  Gewebsprotoplasnias,  sind  nicht  streifige  Verdichtungen  der 
Grundsubstanz ,  sondern  durchaus  selbstandige  morphologische  Ele- 
mente.  Nirgencls  sieht  man  ein  Ende  einer  Neurofibrille.  Soweit  die 
Grenzen  des  Praparats  reichen,  kann  man  die  einmal  ins  Auge  ge- 
f afite  Fibrille  verf  olgen ,  falls  nicht  aus  irgend  einem  Grunde  die 
Farbung  an  einer  Stelle  ausgeblieben  ist.  Innerhalb  der  Nerven- 
fasern  zeigen  die  Neurofibrillen  keine  Verbindungen  untereinander,  sie 
bewahren  also  vollkommen  ihre  Individuality  (Fig.  2).  Es  gibt  aber 
drei  Orte,  an  denen  sie  ihren  isolierten  Verlauf  aufgeben:  in  den  in- 
nervierten  Organem  in  den  Ganglienzellen  und  im  Neuropil,  d.  h.  dem 
aus  feinsten  Nervenzweigchen  bestehenden,  fiir  die  meisten  Methoden 

B  e  t  h  e  ,  Nervensystem.  0 
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unauflosbaren  Fasergewirr,  das  bei  den  Wirbellosen  die  Mitte  der 
Ganglien  ausfitllt. 

In  den  Endorganen  (Muskelfasern,  Sinnesepithelzellen,  Driisen- 
zellen)  splittern  sich  die  Fibrillen  auf,  um  sicb  dann  netzartig  mitein- 
ander  zu  verbinden.  Tritt  nur  eine  Fibrille  em,  so  splittert  aucb  sie 
sicb  auf  und  die  entstandenen  Zweigchen  bilden  ibrerseits  ein  Netz 
oder  einen  Korb.  In  den  Ganglienzellen  zeigen  sicb  ganz  abnlicbe 
Verhaltnisse :  die  meist  recbt  zablreicben  Fibrillen,  welcbe  durcb  den 
Stammfortsatz  (bei  den  unipolaren  Zellen)  oder  durcb  die  vielen  Fort- 
satze  (bei  den  multipolaren  Zellen)  in  die  Zellen 
eintreten,  verzweigen  sich,  urn  sich  in  ihren  Zweigen 
zu  einem  Netz  zu  vereinigen  (Fig.  3).  Eine  analoge 
Netzbildung  findet  im  Neuropil  statt,  nur  daB  sich 
in  diesem  Netz,  dem  Elementargitter,  wie  es  Apathy 
nennt,  sehr  viel  mehr  Fibrillen  zusammenfinden.  — 
Ein  genauer  Vergleich  der  Fibrillen  in  den  moto- 
rischen  und  den  rezeptorischen  (sensiblen)  Fasern 
ergab,  daB  die  der  ersteren  sehr  viel  dicker  sind, 
als  die  der  letzteren,  und  dieser  Unterschied  ist  (bei 
Hirudineen)  so  charakteristisch ,  daB  die  Unter- 
scheidung  der  einzelnen  Fibrillengattungen  auch 
im  Zentralnervensystem  und  sogar  in  den  Gan- 
glienzellen noch  moglich  ist  (motorische  und  senso- 
rische  Fibrillen  Apathy  s).  Es  ergab  sich  nun,  daB 
sich  die  Fibrillen  der  rezeptorischen  Fasern  im 
Neuropil  aufsplittern  und  im  Elementargitter  ihre 
Individualitat  verlieren.  Aus  dem  Elementargitter 
sammeln  sich  wieder  gleichfalls  sehr  dtinne  Fasern, 
die  in  Ganglienzellen  hineinziehen  und  hier  ein 
produktion  etwas  dicker  auBeres  Gitter  bilden  (Fig.  3).  Von  diesen  ziehen 
radiare  Fibrillen  dem  Kern  zu  und  vereinigen  sich 
in  seiner  Nahe  zu  einem  zweiten,  aus  dickeren 
Fibrillen  bestehenden  Korb,  aus  dem  eine  starke  Fibrille  hervorgeht, 
um  sich  durcb  eine  motorische  Faser  direkt  zur  Muskulatur  zu  be- 
geben.  Aus  diesen  einzelnen  Beobachtungen  setzt  sich  ungezwungen 
die  Vorstellung  zusammen,  daB  die  Neurofibrillen  ununterbrochen  von 
den  rezeptorischen  Nervenendigungen  durcb  die  rezeptorischen  Nerven 
zum  Elementargitter  verlaufen  und  von  dort  —  ohne  eine  Unterbrechung 
zu  erleiden  —  in  die  motorischen  Ganglienzellen  treten,  um  hier  die 
motorischen  Fibrillen  zu  formieren,  die  dann  kontinuierlich  den  Muskel- 
fasern  oder  anderen  innervierten  Gebilden  zugehen.  Mit  anderen  Worten : 
es  existiert  auf  dem  Wege  der  Neurofibrillen  eine  kontinuierliche  Balm 
zwischen  den  rezeptorischen  und  motorischen  Elementen! 


Fig.  3.  Motorische  Gan- 
glienzelle  von  Hirudo 
nach  Apathy  (Taf.  28, 
Fig.  7).  Die  Fibrillen 
sind  im  Interesse  der  Re- 


wiedergegeben 

Original. 
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Uber  Neurofibrillen  bei  Wirbeltieren  hat  Apathy  bis  jetzt  nur 
wenige  Angaben  gemacht.  Sie  beschranken  sich  darauf,  dafi  er  sie 
auch  hier  als  durchaus  spezifische  Bestandteile  des  Nervensystems ,  hat 
nachweisen  konnen  und  dafi  sie  in  den  peripheren  Nervenfasern  wie 
bei  den  untersuchten  wirbellosen  Tieren  einen  durchans  individuellen 
Verlauf  haben. 

Auf  Grund  aller  dieser  Befunde  halt  Apathy  die  Neurofibrillen 
fitr  das  leitende  Element  im  Nervensystem,  und  es  ist  wohl  zweek- 
mafiig,  an  der  Hand  seiner  eigenen  Angaben  genauer  festzustellen, 
was  alles  fur  ihre  leitende  Natur  spricht:  Uberall,  wo  sich  nervose 
Einfliisse  geltend  machen,  lassen  sich  auch  Neurofibrillen  nachweisen. 
Sie  sind  spezifische ,  von  anderen  fibrillaren  Gebilden  wohl  unter- 
scheidbare  Gewebsbestandteile,  die  sich  im  grofiten  Teil  ihres  Ver- 
lauf s  durchaus  als  Individuen  erweisen.  Von  der  Peripherie  bis  ziim 
Zentralorgan  und  von  diesem  bis  an  die  Peripherie  zuriick  zeigen  sie 
eine  vollkommene  Kontinuitat.  Uberall  dort,  wo  man  ein  besonderes 
Geschehen  im  Bereich  des  Nervensystems  anzunehmen  Grund  hat, 
zeigen  die  Neurofibrillen  auch  ein  spezifisches  Verhalten.  So  gehen 
sie  zu  den  Ganglienzellen ,  den  Rezeptionszellen  (Sinneszellen) ,  den 
Drtisen-  und  Muskelzellen  charakteristische  topographische  Beziehungen 
ein.  SchlieBlich  bilden  sie  dort  kontinuierliche  Zusammenhange,  wo 
die  plasmatischen  Teile  ganz  unterbrochen  oder  substantiell  dis- 
kontinuierlich  sind.  So  ist  fast  uberall  im  holier  organisierten  Nerven- 
gewebe  kein  kontinuierlicher  Zusammenhang  zwischen  den  plasmati- 
schen Auslaufern  verschiedener  Ganglienzellen  vorhanden;  die  in  ihnen 
enthaltenen  Fibrillen  konnen  ihn  herstellen,  indem  sie  eine  Strecke 
weit  als  nackte  Fibrillen  verlauf  en.  Ganglienzelle  und  Nervenfaser7 
ebenso  Nervenfaser  und  Muskelzelle  u.  s.  w.  sind  plasmatisch  scharf 
voneinander  abgesetzt,  die  Fibrillen  gehen  aber  kontinuierlich  von 
der  einen  in  die  andere  iiber. 

77Der  wesentlichste  spezifische  Bestandteil  der  Nerven  und  das 
Nervose  iiberhaupt  sind  die  Neurofibrillen"  (Apathy,  1898?  S.  130). 


Die  Liicke,  welche  Apathy  vorlaufig  in  der  Neurofibrillenforschung 
bei  den  Wirbeltieren  gelassen  hatte7  habe  ich  zum  Teil  wenigstens 
ausfiillen  konnen,  nachdem  ich  eine  Methode  gefunden,  die  auch  hier, 
wo  die  Apathyschen  Methoden  nur  schwer  brauchbare  Resultate  er- 
geben,  zu  einigermaBen  befriedigenden  Bildern  fiihrt  (1897,  1900). 
Auch  bei  den  Wirbellosen  habe  ich  einiges  Neue  zu  dem  von  Apathy 
Gefundenen  hinzufugen  konnen  (1898).  Im  grofien  Ganzen  verhalten 
sich  die  Fibrillen  bei  Wirbeltieren  ganz  wie  bei  Wirbellosen,  und  irgend 
etwas   prinzipiell  den  Apathyschen  Aufstellungen  Widersprechendes 
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habe  ich  nicht  gefunden.  Einige  neue  Details  werde  ich  in  der 
weiter  unten  folgenden  ausfiihrlicheren  Beschreibung  dem  schon  Be- 
kannten  hinzufiigen. 


VIERTES  KAPITEL. 

Das  Nervensystem  wirbelloser  Tiere  (mit  Ausschlufi 
der  Nervennetze). 

Kurze  Beschreibung  des  Nervensystems  der  verschiedenen  Klassen  der  Wirbel- 
losen.  Beziehungen  der  Nervensystemsausbildung  zum  physiologischen  Verhalten 
S.  20 — 25.  —  Die  Form  der  Ganglienzellen  und  der  mit  ihnen  verbundenen  ner- 
vdsen  Fasern  S.  26-  33.  —  Verlauf  der  Neurofibrillen  in  den  Nervenfasern 
S.  33 — 38.  —  Verlauf  der  Neurofibrillen  in  den  zentralen  Ganglienzellen  S.  38 — 41.  — 
Verbindimgen  zwischen  rezeptorischen  und  motorischen  Fibrillenbahnen  S.  41 — 46. 

Wenn  ich  den  Anfang  in  der  Beschreibung  mit  den  wirbellosen 
Tieren  mache,  so  hat  dies  darin  seinen  Grand,  daB  unsere  Kenntnisse, 
besonders  iiber  den  Verlauf  der  Neurofibrillen,  hier  vollkommener  sind, 
dann  aber  auch  darin,  daB  die  Verhaltnisse  bei  diesen  Tierformen 
entschieden  einfacher  liegen.  Am  einfachsten  liegen  sie  zwar  bei  den 
Nervennetzen,  die  sowohl  bei  Wirbellosen  wie  bei  Wirbeltieren  vor- 
kommen,  aber  ich  habe  meine  Griinde,  diese  in  einem  besonderen 
Kapitel  erst  spater  zu  besprechen.  Zunachst  will  ich  fiir  diejenigen, 
denen  die  Verhaltnisse  nicht  ganz  gelaufig  sind,  eine  kurze  Ubersicht 
iiber  die  Formen  geben,  in  denen  uns  das  Nervensystem  bei  Wirbel- 
losen entgegentritt. 

Bei  den  Colenteraten ,  die  von  den  Zoologen  als  die  niedrigsten 
Metazoen  (nach  den  Spongien,  die  keine  nachweisbaren  Nervenelemente 
enthalten)  angesehen  werden,  tritt  uns  das  Nervengewebe  diffus  im 
ganzen  Korper  verteilt  entgegen.  Uberall  zerstreut  findet  man  unter 
dem  Epithel,  bei  manchen  Formen  auch  im  Epithel,  Ganglienzellen 
und  Nervenfasern,  und  nur  bei  bestimmten  Klassen  sind  Andeutungen 
von  Konzentration  oder,  wenn  man  will,  Zentralisation  zu  bemerken. 
Am  deutlichsten  ist  dies  bei  den  craspedoten  Medusen  der  Fall,  wo 
sich  eine  starkere  Anhaufung  von  Ganglienzellen  und  Nervenfasern 
am  Schirmrande  im  sogenannten  Randring  bemerkbar  macht.  Mit 
diesem  stehen  durch  Zellfaserziige  die  meist  vorhandenen  Randkorper 
in  Verbindung,  Organe  von  sehr  verschiedenartigem  Bau  (Ocellen,  Oto- 
lithensackchen  u.  s.  w.j,  deren  Bedeutung  als  rezeptorische  Organe 
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scbon  aus  anatomiscben  Grttnden  ziemlich  zweifellos  ist  (Fig.  4).  Audi 
radiare  Zellfaserziige  kommen  vor.  Bei  weitem  der  groBte  Teil  aller 
als  Ganglienzellen  und  Nervenfasern  gedeuteten  Elemente  ist  aber 
diffus,  plexusartig,  liber  das  ganze  Tier  (mit  Ausnabme  der  oberen 
Schirmflacbe,  die  ibrer  ganz  entbebrt  und  aucb  ganzlicb  unempfanglicb 
fitr  Reize  ist)  verbreitet.  Wabrscbeinlich  sind  bei  alien  Colenteraten 
die  Nervenelemente  untereinander  zu  ecbten  Nervennetzen  verbunden 
(0.  und  E.  Hertwig,  Eimer,  Betbe)  und  die  von  Havet  (1901)  neuer- 
dings  fur  Aktinien  gemacbte 
entgegengesetzte  Bebauptung 
mocbte  icb  vorlaufig  noch  an- 
zweif  eln.  (Obwobl  seine  Scbnitt- 
ricbtung  zur  Aaffindung  der 
Anastomosen  so  ungiinstig*  wie 
nur  moglicb  ist?  so  scbeint  er 
docb  seinen  Abbildungen  nacb 
mebrere  gefunden  zu  baben). 

Bei  den  Ecbinodermen 
ist  an  bestimmten  Stellen  des 
Korpers  eine  starkere  Anbau- 
fung  von  Nervenelementen  vor- 
banden;  die  Hauptmenge  bildet 
aber  aucb  bier  nocb  einen  dif- 
fusen7  zwiscben  dem  auBeren 
Eorperepitbel  und  der  Scbale 
resp.  der  Lederbaut  gelegenen 
Plexus,  der  sicb  an  der  Basis 
der  Stacheln  (bei  den  Seeigeln) 
verdicbtet.  In  der  Korperboble, 
die  bei  den  Ecbiniden  (See- 
igeln) und  Asteriden  (Seester- 
nen)  von  der  Scbale,  bei  den  Holotburien  von  dem  mit  der  Haut  ver- 
wacbsenen  Muskelscblaucb  umscblossen  wird,  liegt  urn  den  Anfangs- 
darni  berum  ein  aus  Ganglienzellen  und  Nervenfasern  bestebender 
Ring  (Fig.  5),  von  dem  je  nacb  der  Zabl  der  Radien  fiinf,  sieben  und 
mebr  Zellfaserstrange,  die  Radialnerven,  bei  den  Ecbiniden  und  Holo- 
tburien zum  analen  Pol,  bei  den  Asteroiden  in  die  Arme  verlaufen. 
Diese  Radialnerven  steben  mit  dem  auBeren  Plexus  durcb  feine  Nerv- 
cben  in  Verbindung,  welcbe  bei  den  Ecbiniden  und  Asteroiden  zu- 
sammen  mit  den  SaugfiiBen  durcb  die  Scbale  tretem  Besondere  An- 
baufungen  nervosen  Gewebes  finden  sicb  nocb  an  den  Pedicellarien, 
jenen  merkwiirdigen,  kleinen,  auf  Stielen  stebenden,  dreiteiligen  Zangen, 
welche  in  groBer  Zabl  die  Haut  der  Seeigel  und  Seesterne  bedecken. 


Fig.  4.  Schematische  Abbildung  einer  Meduse  (craspe- 
doten)  unter  Zugrundelegung  einer  Abbildung  aus  Hert- 
wigs  Lelirbuch  der  Zoologie  ;  U  Umbrella.  M  Magenstiel . 
T  Tentakeln  (7\  und  T2  in  halber  Kontraktion),  N  der 
dunkel  gezeiebnete  Nervenring.  R  Eandkorper,  V  Velum. 
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Uber  die  kistologiscken  Verkaltnisse  des  Nervensystems  ist  bei  den 
Echinodermen  so  gut  wie  nichts  bekannt.  Es  ist  auch  bei  der  aufier- 
ordentlichen  Kleinheit  seiner  Elemente  ein  sehr  schlechtes  Objekt  fur 
kistologiscke  Untersuckungen. 

Im  Tierkreis  der  Wiirmer  tritt  eine  wesentlich  starkere  Zen- 
tralisation  im  Nervensystem  zu  Tage,  die  sick  besonders  bei  der 
kocksten  Klasse  derselben,  den  Anneliden,  auck  funktionell  deutlick 
bemerkbar  mackt.  Bei  den  beiden  unteren  Klassen  (ick  bleibe  der 
Einfackkeit  kalber  bei  der  alten  Einteilung)  ist  die  Hauptmenge  der 


Fig.  5.    Sckeinatischer  Durchsehnitt  durch  einen  Seeigel ,  zum  Teil  nach  einer  Figur  von  Huxley. 
St  Stacheln,  P  Pedicellarien ,  A.f  Ambulacralfiifle ,  A  Ampullen ,  D  Darm.    Das  Nervensystem  ist 
dnnkler  gehalten.    JSt.r.  Nervenring,  R.n.  Kadialnerv,  der  mit  dem  aufieren  Plexus,  N.pl.  am  Durch- 
tritt  der  Fiifie  in  Verbindug  steht.    Die  Schale  ist  schraffiert  gezeichnet. 

Ganglienzellen  und  Nervenfasern  zu  einer  Masse  vereinigt ,  die  ent- 
weder  in  Form  von  zwei  untereinander  verbundenen  Ganglien  (Platkel- 
minten)  (Fig.  6  A)  oder  in  der  Gestalt  eines  den  Scklund  umgebenden 
Ringes  (Nematkelminten)  am  Kopfende  der  Tiere  lokalisiert  ist.  Von 
dieser  Masse  zieken  Faserziige7  die  vielfack  mit  Ganglienzellen  durck- 
setzt  sind,  und  viele  Anastomosen  miteinander  bilden7  durck  den 
ganzen  Korper.  Auck  an  der  auBersten  Peripkerie  wurden  —  soweit 
dariiber  Untersuckungen  vorliegen  —  vielfack  Ganglienzellen  gefunden. 
Eine  reinlicke  Sckeidung  zwiscken  Zentralnervensystem  und  peripkeren 
Nerven?  wie  sie  bei  bokeren  Tieren  oft  reckt  sckarf  kervortritt, 
existiert  kier  also  nock  nickt.    Pkysiologisck  mackt  sick  dies  in  einer 
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noch  relativ  hohen  Selbstandigkeit  kleiner  Tierbruchstiicke  geltend. 
So  zeigen  kleine  Bruchstucke  von  Turbellarien  (z.  B.  Thysanozoon), 
wie  wohl  zuerst  Loeb  gezeigt  liat  unci  ich  bestatigen  kann,  noch 
Reflexe,  vor  allem  den  Umdrehreflex,  der  darin  bestekt,  daB  das  auf 
die  Ritckenseite  gelegte  Stitckcken  sick  wieder  zur  Bauchlage  zuriick- 
dreht.  Bei  SiiBwasserplanarien  machen  sogar  kleine  Tierstitcken  gute 
Progressivbewegungen  (Loeb);  die  nacb  meinen  Erfahrungen  auch  bei 
Thysanozoon  nicbt  vollkommen  fehlen. 

Ein  wirklicbes  Zentralnervensystem  im  anatomischen  und  physio- 
logischen  Sinne  findet  sich  erst  bei  den  hoheren  Wiirmern,  den  Anne- 
liden  und  Hirudineen.  (Die  Gephyreen,  Enteropneusten  und  andre 
lasse  ich  unberiicksichtigt,  weil  sie  anatomisch  nur  mangelhaft,  physio- 


Fig.  6.  Scheniatische  Darstellung  des  Nervensystems :  A  Von  einer  Planarie,  B  Von  einem  Articu- 
laten  (hohere  Wiirmer ,  Arthropoden) ,  C  Von  einem  Mollusk.  Nervenstamme ,  Kommissuren  und 
Neuropile  sind  gran  gezeichnet ;  die  Lage  der  Ganglienzellen  ist  durch  schwarze  Punkte  angedeutet. 
Og.  Oberschlundganglion.  BO.  Bauchganglioii,  Bg.  Buccalganglion,  Gg.  Cerebralganglion,  Pig.  Pleural- 
ganglion,  Pg.  Pedalganglion,  Vg.  Visceralganglion. 

logisch  gar  nicht  auf  ihr  Nervensystem  untersucht  sind.)  Es  wird 
reprasentiert  durch  das  Bauchmark,  das  sich  auf  der  ventralen  Seite 
durch  das  ganze  Tier  hinzieht  und  nach  vorne  hin  durch  zwei  den 
Schlund  umfassende  Fasevbtindel ,  die  Schlundkommissuren  7  mit  dem 
dorsal  gelegenen  Oberschlundganglion  oder  Gehirn  in  Verbindung  steht. 
Das  Bauchmark  selber  ist  nicht  wie  das  Riickenmark  ein  gleich- 
maBiger  Strang,  sondern  es  setzt  sich  aus  einzelnen  Knoten,  den 
Bauchganglien ,  zusammen,  die  untereinander  durch  paarige  Kom- 
missuren oder  Konnektive  verbunden  sind.  Die  beigegebene  Fig.  6  B 
zeigt  ein  solches  Nervensystem  in  typischer  Ausbildung.  Von  den 
Ganglien  gehen  nach  beiden  Seiten  Faserstrange  ab?  welche  sich 
peripheriewarts  zu  Muskeln,  Drftsen,  Rezeptionsorganen  u.  s.  w.  be- 
geben.    Diese  Faserziige,  die  Nerven7  bestehen  ebenso  wie  die  Kom- 
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missureu  nur  aus  Nervenfasern  (uud  Bindegewebe) ;  Ganglienzellen 
fehlen  in  ihnen  in  der  Kegel  ganz.  Bei  den  Polychaten  finden  sich 
besondere  kleine  Ganglien  an  den  Nerven  der  Parapodien,  im  iibrigen 
finden  sich  keine  peripheren  Ganglienzellen  mit  Ausnahme  der  Sinnes- 
oder  Rezeptionszellen,  die  eigentlich  keine  Ganglienzellen  im  engeren 
Sinne  sind.  Am  Darm  finden  sich  wieder  Nervennetze,  anf  die  ich 
erst  spater  eingehen  will.  Wir  treffen  also  hier  zum  erstenmal  Ver- 
haltnisse,  die  denen  der  Wirbeltiere  ahnlich  sind. 

Auch  im  physiologischen  Verhalten  kommt  dies  zum  Ausdruck: 
wahrend  wir  bei  den  Colenteraten  und  Echinodermen  eine  fast  voll- 
kommene  Selbstandigkeit  jedes  Korperstiickes  finden  und  die  nervose 
Selbstandigkeit  einzelner  Teile  bei  den  niederen  Wiirmern  noch  relativ 
groB  ist ,  fallt  bei  diesen  Tieren  nach  Yerletzung  des  Bauchstranges 
die  nervose  Funktion  in  den  entsprechenden  Teilen  vollkommen  aus. 
Nimmt  man  zum  Beispiel  bei  einem  Blutegel  ein  Bauchganglion  fort, 
so  ist  die  Muskulatur  des  betreffenden  Korpersegments  vollkommen 
gelahmt  und  Reize,  welche  im  Gebiet  des  Segments  angesetzt  werden, 
bleiben  von  den  nicht  gelahmten  Teilen  unbeantwortet.  Der  Effekt 
ist  der  gleiche,  wie  bei  einem  Wirbeltier  nach  Fortnahme  eines  Teils 
des  Riickenmarks.  Durchschneidet  man  nur  die  Nerven  eines  Ganglions, 
so  entspricht  der  Effekt  der  Durchschneidung  eines  peripheren  Nerven 
beim  Wirbeltier  z.  B.  der  des  Ischiadicus.  Wahrend  bei  einer  Turbellarie 
die  vollstandige  Durchtrennung  der  in  der  Langsachse  verlaufenden 
groBen  Nervenstamme  es  nicht  verhindert,  daB  Reize,  welche  man  am 
einen  Ende  ansetzt,  dem  andern  zugeleitet  werden,  fallt  bei  den  Aneliden 
und  Hirudineen  jede  Beziehung  zwischen  Vorder-  und  Hintertier  fort, 
wenn  die  Bauchkette  an  irgend  einer  Stelle  unterbrochen  wird,  grade 
wie  bei  Wirbeltieren  nach  Durchschneidung  des  Riickenmarks. 

Die  den  soeben  betrachteten  segmentierten  Wiirmern  in  vielen  Be- 
ziehungen  so  nahe  stehenden  Arthropoden  (Crustaceen,  Insekten  u.  s.  w.) 
zeigen  auch  in  Bezug  auf  den  Aufbau  des  Nervensystems  und  die 
allgemeinen  Funktionsverhaltnisse  desselben  kaum  einen  Unterschied 
(Fig.  6  B).  Wie  bei  den  hoheren  Wiirmern  am  Darm,  so  findet  man 
auch  hier  an  gewissen  Korperstellen  z.  B.  unter  der  Haut  nervose 
Verhaltnisse ,  die  denen  der  niedrigsten  Metazoen  ganz  gleichen  und 
gemeinsam  mit  diesen  unter  dem  Kapitel  „Nervennetzea  besprochen 
werden  sollen.  —  Im  inneren  Bau  der  Ganglien,  soweit  er  mit  einfachen 
Methoden  erkannt  werden  kann,  zeigen  alle  Artikulaten  (hohere  Wiirmer 
und  Arthropoden)  einen  gemeinsamen  Bauplan,  der  sich  auch  bei  den 
Mollusken  und  bei  manchen  niederen  Wiirmern  erkennen  laBt.  Gan- 
glienzellen, Nervenfasern  und  ihre  Aufsplitterungen  liegen  nicht,  wie 
bei  den  Wirbeltieren,  wirr  durcheinander,  sondern  die  Ganglienzellen 
bilden  einen  Zellmantel,  der  die  langen  Faserziige  und  die  Nerven- 
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aufsplitterungen,  das  Neuropil,  umschlieBt  (Fig-.  45,  8.  103).  Diese 
Anordnung*  ist  von  praktischer  Bedeutung,  weil  sie  es  ermoglicht,  an 
den  Ganglienzellen  fur  sick  zu  operieren. 

Die  Mollusken,  die  auch  in  andern  Beziehungen  den  niederen 
Wiirmern  naherstehen  als  den  segmentierten,  zeigen  in  der  Anordnung 
der  Nervenelemente  Verhaltnisse,  die  an  die  der  Turbellarien  u.  s.  w. 
erinnern,  aber  von  einer  hoheren  Differenzierung  zeugen.  Das 
zentrale  Nervensystem  besteht  aus  mehreren  groBen  Ganglien  oder 
Ganglienpaaren.  Typisch  ist  das  Vorkommen  eines  Cerebral-,  Pedal- 
und  Visceralganglions ,  zu  denen  noch  einige  andre  kommen  konnen 
(Fig.  6  C).  Untereinander  sind  die  Ganglien  durch  lange,  meist 
ganglienzelllose  Kommissuren  verbunden.  Die  peripheren  Nerven  sind 
zunachst  (in  der  Nahe  der  Ganglien)  fast  frei  von  Ganglienze\len ,  je 
mehr  sie  sich  aber  der  Peripherie  nahern,  desto  haufiger  findet  man 
Ganglienzellen  den  Nerven  angelagert  und  schlieBlieh  bildet  sicli  unter 
dem  Epithel  wieder  ein  riclitiges  Nervennetz  mit  eingestreuten  Zellen. 
(Angaben  ilber  periphere  Ganglienzellen  bei  Mollusken  sind  sclion  von 
Smidt  [1899,  1902],  Havet  [1899]  und  Veratti  [1900]  und  friilieren 
Autoren  gemaclit,  Smidt  hat  auch  schon  das  Nervennetz  richtig  ge- 
sehen.  Eigene  (Jntersuchungen  wurden  an  Aplysia  unternommen.) 
Bei  diesen  Tieren  erlischt  das  Eeflexleben  nach  Fortnahme  des  ge- 
samten  Zentralnervensystems  ebensowenig  wie  bei  den  niederen 
Wiirmern  nach  Exstirpation  der  groBen  Ganglienmassen,  wie  man  leicht 
an  Aplysia  und  Limax  feststellen  kann.  (An  Lamellibranchiaten  u.  s.  w. 
habe  ich  keine  Versuche  angestellt.)  Die  sehr  eigenartigen  Er- 
scheinungen  werden  weiter  unten  genauer  besprochen  werden.  —  Fur 
die  hochste  Ordnung  der  Mollusken,  die  Cephalopoden  (Tintenfische), 
ist  das  Vorkommen  groBer  Mengen  peripherer  Ganglienzellen  besonders 
in  den  Armen  langst  bekannt,  ebenso  die  relative  Unabhangigkeit 
derselben  vom  Zentralnervensystem  (siehe  Uexkiill  1895,  wo  auch  die 
alteien  Angaben  zitiert  sind). 

Auch  bei  den  Tunikaten  (Ascidien  und  Salpen)  erloschen  die 
Reflexe  nach  Fortnahme  des  einzigen  groBen  Ganglions  nicht  (Loeb, 
Bethe).1)  Es  laBt  sich  hieraus  schlieBen,  daB  auch  bei  diesen  Tieren 
reichliche  periphere  Plexus  vorhanden  sind.  Anatomisch  sind  sie  aber, 
soweit  mir  bekannt,  noch  nicht  mit  Sicherheit  festgestellt. 

Eine  anatomische  Trennung  sensibler  und  motorischer  Nerven- 
fasem  am  Austritt  aus  dem  Zentralnervensystem,  wie  bei  den  Wirbel- 
tieren,  existiert  bei  den  Evertebraten  nirgends. 

Uber  die  Gestalt  der  Ganglienzellen  und  die  Form  und  Aus- 
breitung  ihrer  Fortsiitze  verdanken  wir,  wie  bei  den  Wirbeltieren,  der 


1)  Dem  ist  fur  die  Salpen  vor  kurzem  von  Magnus  widersprochen  worden. 
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Ehrlichschen  Methylenblaumethode  unci  der  Golgischen  Methode  unsere 
Hauptkenntnisse.  Die  meisten  Untersuchungen  beziehen  sich  auf 
Arthropoden  und  Wiirmer;  auch  die  Mollusken  kaben  einige  Bearbeiter 
gefunden.  (Retzius  1890,  1891,  1895,  Biedermann  1891,  Burger  1891, 
Allen  1894,  1896,  Apathy  1892,  1897,  Lenhossek  1892,  Smirnow 
1894,  Bethe  1895,  1897,  Havet  1899  und  andre).  Bei  alien  unter- 
suchten  Tieren  findet  man  in  den  Ganglien  vorwiegend  unipolare 
Ganglienzellen  von  sehr  versckiedener  GroBe.  Ikr  Kern  ist  groB  und 
blasig  und  zeigt  immer  einen  groBen,  kugeligen  Nucleolus  (selten 
mehrere).  Von  diesen  Zellen,  die  fast  immer  wie  ein  Mantel  das 
Neuropil  umgeben,  ziekt  der  einzige  Fortsatz,  der  Stammfortsatz  oder 
Stielfortsatz  genannt  wird,  in  das  Neuropil  hinein  (Fig.  7  und  8).  Sein 


mehrere  Ganglien  hin,  iiberall  Seitenzweige  abgebend,  ohne  aber  in 
einen  Nerven  eine  periphere  Faser  zu  senden  (Fig.  1  c).  Man  hat 
diese  Elemente  haufig  mit  dem  Namen  Assoziationselemente  belegt; 
ich  ziehe  es  aber  vor,  sie  Kommissurelemente  zu  nennen,  weil  dieser 
Name  liber  ihre  Funktion  nickts  prasumiert. 

Die  erste  Form  kommt  nicht  allzuhaufig  vor.  Ich  habe  sie  im 
Bauchmark  und  im  Gehirn  von  Carcinus  beobachtet  (Fig.  8  a),  Veratti 
in  den  Ganglien  von  Limax  (Fig.  7). 

Die  zweite  Form  ist  in  alien  Ganglien  der  bisher  untersuchten 
Evertebraten  in  groBer  Zahl  gefunden  worden.  Von  Betzius  (1890) 
zuerst  gesehen,  sind  diese  Elemente  von  alien  spateren  Untersuchern 
bestatigt  worden.  Nur  selten  ist  die  periphere  Faser  die  direkte 
Fortsetzung  des  Stammfortsatzes  (Fig.  7);  sehr  viel  haufiger,  besonders 
bei  Crustaceen,  tritt  der  diinne  Stammfortsatz  seitlich  an  eine  sehr 


weiteres  Schicksal  ist 
sehr  verschieden,  man 
kann  aber  leicht  drei 
Hanpttypen  herausfin- 
den. 


1.  Der  Stammfort- 
satz lost  sich  schnell  in 
immer  feiner  werdende 
Zweige  auf  (Fig.  7  links 
unten). 


Fig.  7.  Durchschnitt  eines  Ganglions  von  Limax  (Nacktschnecke) 
nach  Veratti  (1900)  (Golgipraparat).  Eechts  ein  Element  mit  peri- 
pherer  Faser  (motorisches  Neuron?).  Links  unten  ein  Element  mit 


2.  Er  verlaBt  unter 
Abgabe  von  Seitenzwei- 
gen  durch  einen  peri- 
pheren  Nerven  das  Gan- 
glion (Fig.  7  oben). 


3.  Der  Stammfort- 
satz  zieht  sich  durch 
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viel  dickere,  verzweigte  Faser  heran,  die  an  ihrem  einen  Ende  zur 
peripheren  Faser  wird  (Fig.  1  a  und  Fig.  8  e  und  b).  Bei  unbefangener 
Betrachtung  solcher  Elemente  wird  man  viel  eher  den  Eindruck  ge- 
winnen,  dafi  die  Ganglienzelle  ein  seitlicher  Anhangsel  der  Hauptfaser 
als  ihr  Ausgangspunkt  ist.  Zwischen  der  Dicke  der  Faser  und  der 
Reichhaltigkeit  ihrer  Verzweigungen  einerseits  und  der  Grofie  der 
Ganglienzelle  und  der  Starke  ihres  Stammfortsatzes  andrerseits  besteht 


Fig.  8.  Schematische  Abbildung  des  Gehirns  von  Carcinns  mit  dem  Verlauf  einiger  Nervenelemente 
nach  Methylenblaupraparaten.  Die  Lage  der  Ganglienzellpolster  auf  einer  Seite  angedeutet.  Die 
punktierte  Linie  (links)  deutet  die  Schnitte  an,  welche  bei  der  Isolierung  des  Neuropils  der  zweiten 
Atenne  gefiihrt  werden.    (Natiirlicher  Durchmesser  des  ganzen  Gehirns  2 — 3  mm).    Weiteres  siehe 

im  Text. 

gar  keine  Proportionalitat ;  so  gibt  es  Fasern,  die  innerhalb  ihres 
Yerlaufs  im  Zentralnervensystem  auf  lange  Strecken  dicker  sind  als 
die  zugehorigen  Ganglienzellen ;  besonders  auffallend  ist  bei  diesen 
aber  das  MiBverhaltnis  zwischen  dem  Stammfortsatz  und  der  mit  ihm 
zusammenhangenden  Faser  (Fig.  8  b).  Dies  sind  Verbal tnisse,  zu  denen 
bei  den  Wirbeltieren  Analoga  von  allerdings  sehr  viel  geringerer  Pra- 
gnanz  existieren  und  die  fiir  die  Beurteilung  der  Natur  der  Ganglien- 
zellen von  entscbiedenem?  aber  nicbt  anerkanntem  Wert  sind. 
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Besonders  bei  den  Crustaceen  aber  auch  bei  andern  Evertebraten 
delmt  sich  das  zentrale  Verzweigungsgebiet  dieser  Elemente  auf  mehrere 
Ganglien  aus  (Allen  1894 ,  1895,  Bethe  1895).  So  umfaBt  es  z.  B. 
bei  Carcinus  meist  noch  die  beiden  Ganglien,  welche  dem  Ursprungs- 
ganglion  benachbart  sind  (Fig.  1  a).  Die  zn  diesen  verlaufenden  Zweige 
haben  die  Kommissuren  zu  passieren  und  in  diesen  nehmen  alle  Fasern 
den  Charakter  peripherer  Nervenfasern  an  d.  h.  sie  umgeben  sich  mit 
einer  faserigen  Hiille  (Gliascheide  Apathys)  and  zeigen  haufig  Ein- 
lagernngen  von  Myelin.  Beides  fehlt  dem  Stammf  ortsatz  und  der 
Faser,  soweit  sie  im  Ganglion  verlauft.  Wenn  man  nun  iiberhaupt 
den  Ausdruck  Achsenzylinder  auf  die  Wirbellosen  ubertragen  will,  so 
kann  man  nur  die  Fasern  so  nennen,  die  von  eben  diesen  Hullen 
umgeben  sind.  Wir  batten  also  hier  Ganglien zellen  vor  uns, 
welche  mit  drei  Achsenzylindern  in  Verbindung  stehen, 
dem  der  peripheren  Faser  und  den  zwei  durch  die  Langskommissur 
verlaufenden.  Noch  auffallender  sind  Ganglienzellen ,  von  denen 
mehrere  periphere  Fasern  abgehen  (Retzius,  Allen,  Bethe,  Apathy). 
Bei  den  von  Apathy  bei  Hirudo  beobachteten  Zellen  dieser  Art  ver- 
lassen  alle  drei  peripheren  Fasern  das  Zentralnervensystem  durch 
Nerven  des  Ursprungsganglions ,  wahrend  in  den  andern  Fallen  der 
Austritt  durch  Nerven  von  drei  oder  vier  verschiedenen  Ganglien 
erfolgt.  Es  wiirde  mir  hochst  gezwungen  erscheinen,  wollte  man  zur 
Settling  des  Gesetzes,  daB  immer  nur  eine  Nervenfaser,  nur  ein  Achsen- 
zylinder mit  einer  Ganglienzelle  in  Verbindung  stehen  konne,  diese 
mehrfachen  Nervenfasern  als  Schizaxone  ausgeben,  eine  Auslegung, 
fiir  die  mir  auBerdem  jede  Grundlage  zu  fehlen  scheint. 

Auch  die  Kommissurelemente  ftigen  sich  zum  groBen  Teil  dieseni 
Gesetz  nicht.  Es  war  wieder  Retzius,  der  diese  Elemente  zuerst  ge- 
sehen  hat  (bei  Astacus),  wenn  er  sie  wohl  auch  in  ihrer  Natur  nicht 
klar  erkannte.  Seitdem  sind  sie  bei  fast  alien  untersuchten  Everte- 
braten gefunden  und  in  besonderer  Vollstandigkeit  von  Allen  und  mir 
bei  Crustaceen  dargestellt  worden.  So  hat  Allen  beim  Hummerembryo 
Kommissurelemente  darstellen  konnen,  deren  Ausbreitungsgebiet  sich 
vom  Gehirn  bis  in  die  Abdominalganglien  erstreckt.  In  die  Verhaltnisse 
der  Wirbeltiere  tibersetzt  wiirde  das  die  Verfolgung  des  Auslaufers 
einer  Pyramidenzelle  (nebst  Verastelungen)  bis  ins  Caudalmark  be- 
deuten!  Solche  Erfolge  sind  nur  bei  Anwendung  der  Methylenblau- 
methode  und  bei  kleinen  Tieren  moglich,  Bedingungen,  die  es  ge- 
statten,  das  ganze  Nervensystem  auf  einmal  unter  das  Mikroskop  zu 
legen.  Die  Verfolgung  durch  das  gesamte  Zentralnervensystem  ist 
mir  bei  ausgewachsenem  Carcinus  nicht  moglich  gewesen,  wohl  aber 
durch  das  gesamte  Gehirn  und  das  ganze  Bauchmark.  Bei  diesen 
Elementen    tritt   die   Inproportionalitat  zwischen   Ganglienzelle  und 
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Reichtum  der  Verzweigung  nocli  deutlicber  zu  Tage :  Mancbe  Elemente 
verzweigen  sicb  nur  innerhalb  eines  oder  weniger  Ganglien  und  steben 
mit  Ganglienzellen  in  Verbindung,  die  ebenso  groB  oder  groBer  sind 
als  von  Elementen,  deren  iiberaus  reicbe  Verzweigungen  sicb  iiber  das 
ganze  Gebirn  oder  Baucbmark  ausdehnen.  —  Im  Gebirn  wie  im  Baucb- 
mark  existieren  Zellen?  von  denen  zwei  (mancbmal  aucb  nocb  mebr) 
Nervenfasern  (Acbsenzylinder)  ausgeben?  die  dann  durcb  getrennte 
Kommissuren  weiterziehen  (Fig.  1  c).  —  Enter  den  Kommissurelementen 


Fig.  9.    A  und  B  zAvei  multipolare  Ganglienzellen  aus  Abdominalganglien  des  Flufikrebses  nach 
Retzius  (1890)  (Methylenblau).     C  multipolare  Ganglienzelle  von  Lumbricus  nach  Apathy  (1897, 
Taf.  26,  Fig.  6)  mit  Differenzierung  der  Neurofibrillen  (Goldpraparat ;  das  Original  ist  farbig). 


finden  sicb  bei  Carcinus  an  verscbiedenen  Stellen  Beispiele  von  Stamm- 
fortsatzen,  die  erst  in  groBer  Entfernung  von  der  Zelle  die  ersten 
Seitenzweige  abgeben.  So  kann  bei  groBen  Exemplaren  die  unver- 
zweigte  Strecke  des  Elementes  d  (Fig.  8)  1  mm  lang  sein. 

AuBer  den  unipolaren  Zellen,  die  icb  bisber  besprocben  babe, 
kommen  bei  mancben  Evertebraten  aucb  multipolare  Ganglienzellen 
vor.    Am  haufigsten  sind  sie  wohl  in  den  Ganglien  der  Mollusken 
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(Rawitz,  1887,  Freidenfeld,  1897  u.  a.).  Bei  Grustaceen  und  Wiirmern 
sind  sie  seltener  und  kommen  meist  nur  an  ganz  bestimmten  Stellen 
voir.  Stets  sckeint  von  ihnen  eine  lange  Faser  (Nervenfaser)  zu  ent- 
springen ,  die  entweder  zur  peripheren  Faser  wird  oder  durch  eine 
Kommissur  zu  einem  andern  Ganglion  zieht  (Fig.  9).  Zwiscben  diesen 
Zellen  und  den  birnformigen  Zellen  bilden  gewisse  Zellen  der  Ab- 
dominalganglien  von  Astacus,  die  Retzius  (Fig.  9  B)  zuerst  gesehen 
bat  und  deren  Existenz  icb  bestatigen  kann,  einen  Ubergang,  indem 
auBer  einem  Stammf ortsatz ,  der  sebr  friih  Seitenzweige  abgibt,  nur 
ein  oder  wenige  andre  Fortsatze  direkt  von  der  Zelle  abgeben.  Wenn 
man  uberbaupt  morpbologiscbe  Vergleicbe  zwiscben  den  Ganglienzellen 
der  Wirbeltiere  und  der  Wirbellosen  zieben  will,  so  kann  es  wobl 
keinem  Zweifel  unterliegen,  dafi  der  zur  peripberen  Faser  werdende 
Fortsatz  der  multipolaren  Zellen  dem  Acbsenfortsatz  der  Wirbeltier- 
ganglienzellen  vom  Deitersscben  Typus  zu  vergleicben  ist,  wabrend 
die  iibrigen  Fortsatze  den  Protoplasmafortsatzen  analog  zu  setzen 
waren.  Jene  Ubergangsformen  baben  nun  Retzius  Veranlassung  ge- 
geben,  die  in  den  Ganglien  sicb  verzweigenden  Nebenfortsatze  des 
Stammfortsatzes  der  birnformigen  Zellen  fur  Protoplasmafortsatze  zu 
erklaren7  die  gewissermaBen  nur  am  Stammfortsatz  beruntergerutscbt 
sind.  Andre  baben  gemeint?  daB  sicb  die  Seitenfortsatze  eber  mit 
den  Kollateralen  der  Wirbeltieracbsenzylinder  vergleicben  lieBen  und 
daB  die  birnformigen  Zellen  in  Wirklicbkeit  der  Protoplasmafortsatze 
ganz  entbehrten.  Lenbossek  neigt  sicb  der  Ansicbt  von  Retzius  zu 
und  icb  selber  stimme  ibm  vollkommen  bei7  wenn  icb  uberbaupt  einen 
Vergleicb  zieben  soli.  (Aucb  Apatby  vergleicbt  die  im  Ganglion  sicb 
verzweigenden  Seitenzweige  mit  den  Protoplasmafortsatzen  der  Wirbel- 
tiere.) Icb  muB  aber  gestehen,  daB  mir  die  Frage  ziemlicb  irrelevanter 
Natur  zu  sein  scbeint. 

AuBer  den  bisber  besprocbenen  Elementen;  die  mit  zentralen 
Ganglienzellen  in  leicbt  sicbtbarer  Verbindung  steben ,  finden  sicb  in 
den  Ganglien  aller  Evertebraten  andre,  bei  denen  ein  Zusammenbang 
mit  zentral  gelegenen  Zellen  nicbt  sicbtbar  ist.  Es  sind  Fasem,  die 
durch  die  peripberen  Nerven  in  die  Ganglien  eintreten  und  sicb  dort 
in  feine  Zweige  auflosen.  Haufig  erfabren  sie  beim  Eintritt  ins  Gan- 
glion zuerst  eine  T-formige  Teilung?  und  die  beiden  so  entstandenen 
Zweige  zieben  unter  Abgabe  von  Seitenzweigen  durch  mehrere  oder 
viele  Ganglien  bindurcb  (Retzius ,  Biedermann,  Lenbossek,  Allen, 
Betbe,  Apathy  u.  a.).  Die  Lage  der  zugehorigen  Zellen  ist  zuerst  von 
Lenbossek  (1892),  spater  von  Allen  mit  Sicherheit  bestimmt  worden. 
Beiden  Forschern  gelang  es  (dem  einen  beim  Regenwurm,  dem  andern 
beim  jungen  Hummer)  die  ins  Ganglion  eintretenden  Fasem  nach  der 
Peripherie  zu  verfolgen,  wo  sie  sie  mit  den  seit  langem  durch  Leidig, 
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Claus  und  vom  Rath  bekannten  bipolaren  „Sinnesnervenzellen"  in  Ver- 
bindung  treten  sahen  (Fig.  10).  Diese  Zellen  liegen  meist  in  Gruppen 
zusammen  unter  dem  Epithel.  Ihr  peripherer  Fortsatz  endet  (?)  bei 
Wiirmern  (Lenhossek,  Apathy,  Retzius)  mid  Mollusken  (Guilchrist, 
Smidt)  frei  zwischen  den  Epithelzellen ,  bei  Arthropoden  ira  Inneren 
von  besonderen  Sinnes-  oder  Rezeptionskaaren  (Clans,  vom  Rath,  Bethe, 
Retzius)  oder  an  deren  Basis  (bei  manchen  Haaren  von  Astacus; 
Retzius,  1895,  Bethe, 
1896).  Durch  diese  Be- 
funde  ist  die  Natur  je- 
ner  Elemente  sicher  als 
sensibel  (rezeptorisch) 
festgestellt. 

Neben  den  Rezep- 
tionszellen  finden  sich 
aber  bei  Wiirmern  (Smir- 
now,  1894)  und  Mol- 
lusken (Smidt,  Verratti) 
auch  freie  Nervenendi- 
gungen  im  Epithel.  Die 
zugehorigen  Zellen  lie- 
gen bei  Wiirmern  viel- 
leicht  im  Bauchmark, 
bei  Mollusken,  den  Un- 
tersuchungen  von  Smidt 
nach ,  jedenfalls  aber 
auch  ziemlich  nahe  an 
der  Peripherie. 

Diejenigen  Elemen- 
te des  Zentralnerven- 
systems ,  welche  mit 
zentralen  Zellen  in  Zu- 
sammenhang  stehen  und 
eine  periphere  Faser 
entsenden,  sind  jeden- 
falls bei  den  Tieren,  welche  keine  freien  Endigungen  im  Epithel 
haben,  zum  groBten  Teil  als  motorisch  und  sekretorisch  anzusehen, 
und  nur  bei  Wiirmern  und  Mollusken  konnte  hier  manchmal  eine 
Kontroverse  moglich  sein,  weil  es  eben  hier  freie  Endigungen  im 
Epithel  gibt.  Den  Beweis  dafiir,  daB  die  peripheren  Fasern  dieser 
Elemente  mit  Muskeln  in  Verbindung  stehen  konnen,  hat  Allen  in 
einer  seiner  vortrefflichen  Arbeiten  erbracht,  indem  er  auf  einem 
Praparat  direkt  eine  solche  Faser  bis  zum  Muskel  verfolgen  konnte7 


Fig.  10.    Zwei  Ganglien  vom  embryonalen  Hummer  nach  Allen 
(1894,  kombiniert  aus  Fig.  9  unci  11).    Die  zu  Grunde  liegenden 
Pi-aparate  zeigten  den  ganzen  Verlauf  der  angegebenen  Nerven- 
elemente. 
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wo  sie  sicb  teilte  und  in  motorische  Nervenendigungen  iiberging 
(Fig.  10).  Soweit  mir  bekannt,  ist  dies  iiberbaupt  der  einzige  Fall, 
wo  bisber  der  direkte  Zusaramenhang  von  zentralen  Ganglienzellen 
mit  der  Muskulatur  beobachtet  ist.  Bei  alien  andern  Tieren  ist  dieser 
Zusammenbang  nur  erscblossen,  nicht  direkt  beobacbtet. 

Wie  wir  oben  gesehen  baben,  fallen  bei  den  boberen  Wurmern 
und  bei  den  Artbropoden  die  Eeflexe  ganz  fort,  wenn  die  peripberen 
Nerven  durcbscbnitten  sind,  wabrend  sie  bei  Mollusken  und  niederen 
Wurmern  bis  zu  einem  gewissen  Grade  besteben  bleiben.  Es  wird 
also  zunacbst  zweckmaBig  sein  fur  die  weiteren  Betracbtungen  die 
ersteren  im  Auge  zu  bebalten,  denn  bei  ibnen  sind  wir  zu  der  An- 
nabme  gezwungen,  daB  der  Reflexbogen,  wie  bei  den  Wirbeltieren, 
im  Zentralnervensystem  selber  gelegen  ist: 

Sensible,  mit  peripberen  Rezeptionszellen  in  Verbindung  stehende 
Fasern  treten  in  die  Ganglien  ein  und  splittern  sicb  bier  auf.   In  den 


Fig.  11.    Ein  Teil  der  zentralen  Verzweigung  eines  sensorischen  Schlauchs  von  Hirudo  nach  Apathy 
(1897,  Taf .  25 ,  Fig.  1.    Es  ist  nur  ein  Teil  der  Figur  wiedergegeben).  (Methylenblaupraparat). 
Innerhalb  der  Nervenfaser  sind  die  Neurofibrillen  nur  angedeutet.    An  den  kolbigen  Verdickungen 
treten  die  Neurofibrillen  aus  der  Nervenfaser  frei  von  Perifibrillarsubstanz  aus. 

Ganglien  selber  liegen  motoriscbe  Ganglienzellen  (ganz  auBerbalb  dieses 
Verzweigungsgebietes) ,  von  denen  die  motoriscben  Fasern  durcb  die 
peripberen  Nerven  direkt  bis  zur  Muskulatur  laufen.  Auf  ibrem  Wege 
durcbs  Neuropil  geben  sie  Verzweigungen  ab,  die  sicb  mit  denen  der 
rezeptoriscben  Fasern  und  der  Kommissurelemente  vermiscben.  Mebr 
laBt  sicb  an  den  meisten  Praparaten  besonders  mit  den  bei  diesen 
Untersucbungen  in  der  Kegel  angewandten  mittleren  VergroBerungen 
nicbt  feststellen.  Auf  die  Frage,  ob  und  wie  diese  Zweige  miteinander 
in  Verbindung  steben ,  erbalten  wir  keine  Antwort.  Sie  batte  nacb 
dem  bisber  Besprocbenen  offen  bleiben  miissen  und  nicbt  nacb  be- 
stimmter  Ricbtung  entscbieden  werden  durfen,  denn  derartige  Pra- 
parate  lassen  bei  unbefangener  Betracbtung  nicbt  den  ScbluB  zu,  daB 
die  Fasern  da  ihr  Ende  erreicben,  wo  die  Farbung  aufbort. 

Sebr  baufig  sind  nur  einzelne  Ganglienzellen  mit  dem  Stamm- 
fortsatz  gefarbt.  Ist  es  da  zu  Ende?  Nein!  denn  in  andern  Fallen 
siebt  man  in  Verbindung  mit  ibr  die  Hauptfaser  mit  einigen  groBeren 
Seitenzweigen.    Aber  auch  da  ist  nicbt  das  Ende,  denn  in  wieder 
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andern  Praparaten  teilen  sich  diese  Zweige  noch  weiter  und  sind  mit 
kleinen  Hockern  besetzt.  Da  liier  der  Abbruch  der  Farbung  gewohnlich 
sehr  scharf  ist,  so  haben  die  meisten  Beobachter  bier  das  Ende  an- 
genomirien;  die  weitereu  Fortsetzungen,  die  besonders  in  Methylenblau- 
praparaten  haufig  noch  vorhanden  sind,  sind  den  meisten  entgangen, 
weil  sie,  wenn  auch  gleich  dnnkel  gefarbt,  bei  ihrer  viel  grofleren 
Feinheit  viel  starkerer  VergroBerungen  bediirfen,  um  geseben  und  ver- 
folgt  zu  werden.  Der  einzige,  der  vor  der  groBen  Publikation 
Apatbys  (1897)  auf  diese  feinsten  Fasercben  offentlich  aufmerksam 
gemacht  und  sie  abgebildet  bat,  war  Biedermann  (1891).  Er  bat  auch 
bereits  beobachtet,  daB  das  Innere  mancber  dickeren  Fasern  von 
solcben  Fasercben  erfiillt  ist  ,  und  entwickelt  andeutungsweise  Vor- 
stellungen,  die  denen  Apatbys  nicbt  allzufern  liegen.  Jedenfalls  sind 
also  die  zentralen  V erzweigungen  dort  noch  nicbt  zu  Ende ,  wo  ihr 
Ende  im  allgemeinen  angenommen  wird.  Es  treten  Elemente,  die  sie 
bis  dahin  in  sich  eingeschlossen  batten,  aus  ihnen  heraus  (Fig.  11 
und  12)  und  es  ist  die  Aufgabe,  das  weitere  Schicksal  dieser  Fasercben, 
der  Neurofibrillen,  festzustellen  und  ihr  Verhalten  innerhalb  der  Fasern 
und  Zellen  zu  untersuchen. 

Der  Verlauf  der  Neurof  ib  rill  en  in  den  Nervenfasern. 

Am  scharfsten  und  deutlichsten  treten  die  Neurofibrillen  in  den 
Fasern  (wie  in  den  Zellen)  bei  der  Apathyschen  Goldmethode,  der 
Farbung  mit  Hamatein  la  und  meiner  Molybdanmethode  hervor.  Hier 
sieht  man  auf  Langs-  und  Querschnitten,  wie  die  nach  auBen  von  der 
Gliascheide  umhullten  Nervenfasern  aus  einer  gleichmaBig  homogenen 
Masse  bestehen,  der  Perifibrilliirsubstanz,  in  die  die  Fibrillen  als  scharf 
konturierte  Individuen  eingebettet  sind.  Man  iiberzeugt  sich  am  besten 
an  diesen  Praparaten,  daB  sie  von  den  Gliafasern  ganz  verschieden 
sind,  daB  sie  nie  aus  den  Nervenfasern  austreten,  solange  sie  in 
Nerven  oder  Kommissuren  verlauf  en,  daB  sie  ihre  Individualitat  be- 
wahren  und  nur  dort  ein  Ende  haben,  wo  sie  durch  das  Messer  ab- 
geschnitten  sind  (Fig.  2,  S.  17);  um  sich  aber  iiber  den  Verlauf  der 
Fibrillen  in  den  zentralen  Verzweigungen  ein  Bild  zu  verschaffen,  sind 
Methylenblaupraparate  entschieden  geeigneter.  An  den  gewohnlichen 
Methylenblaupraparaten  sieht  man  im  allgemeinen  sehr  wenig  oder  gar 
nichts  von  den  Fibrillen.  Wenn  man  aber  die  gefarbten  Objekte  in  cler 
von  Apathy  (1892)  angegebenen  Weise  differenziert,  oder  meine  Fixation 
benutzt,  so  treten  die  Fibrillen  oft  recht  schon  zu  Tage.  Nie  sind 
sie  so  deutlich,  wie  in  den  nach  den  anderen  Methoden  hergestellten 
Praparaten,  dafiir  hat  man  aber  den  Vorteil,  ganze  Ganglien  unter 
das  Mikroskop  bringen  zu  konnen,  wahrend  dort  Schnitte  notig  sind, 
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so  daB  immer  riur  kurze  Abschnitte  einer  Balm  zur  Darstellung  ge- 
langen.  AuBerdem:  bei  der  Goldmethode  und  der  Molybdanmethode 
ist  die  Darstellung'  der  Fibrillen,  wenn  sie  iiberhaupt  gelingt,  meist 
eine  ziemlich  vollstandige ;  daher  tritt  die  Zusammengehorigkeit  der 
zu  einer  Faser  gehorigen  Fibrillen  nur  selten  deutlich  hervor.  Da- 
gegen  teilen  die  Methylenblau-Fibrillenpraparate  die  Eigentiimlichkeit 
gewohnlicher  Methylenblaupraparate,  daB  nur  einige  wenige  Elemente 
gefarbt  sind,  so  daB  ihre  Verfolgung  auf  weite  Strecken  moglich  ist. 
Die  Perifibrillarsubstanz  ist  in  ihnen  nur  schwach  gefarbt,  so  daB  sie 
zwar  nocli  deutlich  sichtbar  ist;  aber  die  in  ihr  enthaltenen  Fibrillen 
klar  hervortreten  lafit.  Weniger  gitnstig  sclieinen  mir  solche  Praparate 
zu  sein,  bei  denen  die  Differenzierung  soweit  gegangen  ist,  daB  die 
Fibrillen  allein  zu  sehen  sind,  weil  hier  ihre  Beziehungen  zur  Peri- 
fibrillarsubstanz nicht  zu  erkennen  sind. 

Fig.  12  stellt  einen  Teil  eines  motorischen  Elements  aus  dem 
Gehirn  von  Carcinus  nach  einem  Methylenblaupraparat  dar.  Innerhalb 
der  Faser  und  ihrer  Verzweigungen  sieht  man  eine  groBe  Anzahl  dickerer 
und  diinnerer  Fibrillen,  deren  Verfolgung  zum  Teil  auf  weite  Strecken 
moglich  ist.  Dort,  wo  sich  Fibrillen  in  die  Tiefe  senken,  sind  sie  als 
dunklere  Punkte  im  Querschnitt  angedeutet,  wie  sie  sich  auch  in  den 
Praparaten  in  gleicher  Weise  markieren.  An  einzelnen  Stellen  buchtet 
sich  nun  die  Perifibrillarsubstanz  vor  (v),  und  hier  sieht  man  stets  eine 
Fibrille  austreten,  um  nackt,  d.  h.  ohne  Perifibrillarsubstanz,  weiter 
zu  laufen  und  sich  eventuell  zu  verzweigen.  Ein  Austreten  von  Fi- 
brillen aus  der  eigentlichen  Faser,  soweit  sie  bisher  von  den  meisten 
Autoren  beobachtet  sind,  ist  auch  aufs  deutlichste  an  Fig.  1 1  (Hirudo) 
zu  sehen,  nur  daB  hier  die  Fibrillen  innerhalb  der  Faser  nur  mangel- 
haft  differenziert  sind. 

Die  zentralen  Verzweigungen  eines  gleichartigen  Elements  (eben- 
falls  vom  Blutegel)  sind  in  Fig.  13  abgebildet.  In  dem  zu  Grunde 
liegenden  Praparat  sind  die  Fibrillen  innerhalb  der  Faser  deutlich  zu 
sehen,  wahrend  die  aus  ihren  plasmatischen  Grenzen  austretenden 
freien  Neurofibrillen  nur  an  wenigen,  mit  einem  x  bezeichneten  Stellen 
sichtbar  sind.  Die  Mehrzahl  scheint  am  Ende  der  kolbigen  Ver- 
dickungen,  welche  die  meisten  Autoren  als  die  Enden  ansahen,  scharf 
abgeschnitten.  Innerhalb  der  Faser  selber  bemerkt  man  auBer  einer 
groBen  Anzahl  sehr  feiner  Fibrillen,  deren  individuelle  Verfolgung  nur 
auf  kurze  Strecken  moglich  ist,  zwei  dickere,  die  sich  in  die  beiden 
Hauptaste  begeben  und  sich  bei  deren  Teilungen  ebenfalls  teilen,  um 
sich  schlieBlich  in  eine  Anzahl  feinster  Fibrillen  aufzulosen.  Die  linke 
Fibrille  ist  in  der  Faser,  soweit  sie  gezeichnet  ist,  auf  die  Lange  von 
200  ft  zu  verfolgen.  In  dem  nicht  mitgezeichneten  peripheren  Teil 
der  Faser  konnte  sie  noch  um  weitere  300  fi  verfolgt  werden,  im 
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ganzen  also  auf  eine  Strecke  von  500  tu\  Wenn  man  die  Abbildung 
(bei  normaler  Sehscharfe)  aus  der  Entfernung  von  2 — 3  m  betrachtet, 
so  verschwinden  die  Fibrillen  und  man  erhalt  den  Eindruck ;  welcher 
durch  die  gewohnlich  angewandten  VergroBerungen  vermittelt  wird 
und  bei  dem  einem  dort  ein  Ende  zu  sein  scheint,  wo  keins  ist. 

Die  Untersuchung  der  peripheren  Nervenstamme  bei  Hirudineen, 
welche  von  Apathy  in  ausfitbrlicbster  Weise  ansgefiihrt  ist,  fiibrt  zu 
dem  Resultat,  daB  das  Fibrillenbild  nicht  in  alien  Fasern  das  gleicbe 
ist.  In  mancben  Faserquerschnitten  (Fig.  2  C,  S.  17)  bemerkt  man 
eine  groBe  Zabl  feinster  Fibrillen,  wakrend  in  andern  nur  eine  einzige 


Fig.  12.  Teil  der  zentralen  Verzweigung  eines  motorischen  Elements  von  Carcinus.  Differenzierung 
der  Neurofibrillen  in  einem  Methylenblaupraparat.  Eine  groCe  Anzahl  von  Fibrillen  biegt  direkt 
aus  den  Seitenasten  in.  die  peripher  verlaufende  Nervenfaser  ein,  ohne  in  den  Stammfortsatz  der 
Ganglienzelle  (St J  einzutreten.  (Man  bat  sicb  die  beiden  Sehnitte  so  aufeinander  gelegt  zu  denken, 
dafi  die  +  und  *  sich  decken.)    (Bethe,  1898.) 


viel  dickere  vorbanden  ist.  Die  Yerfolgung  der  Nervenfasern  in  die 
kleineren  Nervenstamme  binein  (auf  Scbnittserien)  zeigt  nun;  daB 
sicb  die  diinneren  Fasern  (s)  mit  den  feinen  Fibrillen  bis  zur  Peri- 
pberie  begeben,  um  sicb  bier  zu  teilen  und  mit  den  unter  der  Haut 
gelegenen  Rezeptionszellen  in  direkte  Verbindung  zu  treten  (sensoriscbe 
Biindel  Apatbys).  Im  Gegensatz  dazu  begeben  sicb  die  Fasern,  welcbe 
nur  eine  starke  Fibrille  entbalten,  zur  Muskulatur.  Es  lassen  sicb 
also  bier  die  motorischen  und  rezeptoriscben  Fasern  im  Fibrillenbild 
unterscheiden.  Die  dicken  Nervenfasern  (S  in  Fig.  2,  C)  mit  den  vielen 
diinnen  Fibrillen,  welcbe  Apathy  sensoriscbe  Schlauche  nennt,  scheinen 
auch  rezeptorischer  Natur  zu  sein.  Sie  scheinen  aber  an  der  Peri- 
pherie nicht  mit  Rezeptionszellen  in  Verbindung  zu  stehen,  sondern 

3* 
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sich  aus  feinen  Fibrillen  zu  sammeln  (Ruffini  und  Apathy,  1900),  also 
iiberhaupt  keine  Verbindung  mit  Ganglienzellen  zu  baben. 

Nach  meinen  eignen  Untersuchimgen  an  Hirudo  kann  icb  diese 
Befunde  durchaus  bestatigen,  wenu  icb  aucb  einige  wenige  Mai  in 
sensoriscben  Schlauchen  und  sensoriscben  Biindeln  sehr  dicke  Neuro- 


Fig.  13.    Zentrale  Verzweigung  eines  sensoriscben  Schlauchs  von  Hirudo  nacb  einem  Methylenblau- 
praparat.    Die  Fibrillen  treten  innerbalb  der  nur  scbwach  gefarbten  Perifibrillarsubstanz  deutlich 
bervor;  die  zwei  dicken  Fibrillen  teilen  sicb  wiederbolt  und  sincl  sehr  weit  zu  verfolgen.    Bei  -f- 
treten  Fibrillen  aus  der  Faser  ins  Neuropil  aus. 

fibrillen  gefunden  babe  (Fig.  13).  —  In  den  Kommissuren  findet  man 
nun  aucb  vorwiegend  Fasern  vom  motorischen  Typus  Apathy  s,  jedoch 
bandelt  es  sich  nach  meiner  Meinung  hier  in  den  allermeisten  Fallen 
nicht  um  motorische  Fasern,  die  etwa  von  einem  Ganglion  zum  andern 
gingen,  um  sich  erst  von  hier  aus  zu  Muskeln  zu  begeben,  sondern  um 
Fasern   von  Kommissurelementen,   welche  zunachst  mit  motorischer 
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Punktion  nicbt  mehr  zu  tun  haben,  als  etwa  sensible  Fasern.  Immer- 
hin  ist  die  Unterscbeidung  von  motorischen  und  rezeptoriscben  (sen- 
soriscben)  Neurofibrillen  bei  Hirudo  von  grofiem  Wert  fur  die  Be- 
urteilung  von  Praparaten,  in  denen  nur  Fibrillen  gefarbt  sind,  denn  man 
kann  eine  Fibrille,  die  man  von  einem  peripberen  Nerven  berkommen 
siebt,  mit  ziemlicber  Sicberbeit  als  wirklicb  motoriscb,  d.  b.  peripber  zu 
einem  Muskel  gebend,  ansehen,  wenn  sie  dick  ist  und  solitar  verlauft. 

Bei  andern  Klassen  der  Evertebraten  scbeint  ein  scbarfer  Unter- 
scbied  zwiscben  motoriscben  und  rezeptoriscben  Neurofibrillen  nicbt 
zu  existieren,  So  babe  icb  ibn  wenigstens  bei  Crustaceen  nicbt  auf- 
finden  konnen  (1898).  Icb  fand  dort  in  rezeptoriscben  Nerven  neben 
Fasern  mit  vielen  dunnen  Fibrillen  andre  mit  nur  einer  einzigen 
starken,  ebenso  in  motoriscben  Fasern  haufig  ein  Biindel  feiner 
Fibrillen.  Nacb  den  Untersucbungen  von  Gotz  (1899,  1900)  entsteben 
bei  den  Crustaceen  die  dicken  Fibrillen  durcb  Verklebung  vieler  feiner, 
eine  Ansicbt,  die  icb  selbst  von  vornberein  fiir  sebr  wabrscbeinlicb 
gebalten  babe.  Wir  batten  also  bei  diesen  Tieren  nur  eine  Art  von 
Fibrillen:  Motoriscbe  wie  sensible  Fasern  entbalten  nur  ditnne 
Fibrillen,  grade  wie  bei  den  boberen  Wirbel tieren. 

Wie  wir  oben  geseben  baben,  steben  die  motoriscben  Nervenfasern 
in  den  Ganglien  in  der  Kegel  mit  je  einer  Ganglienzelle  in  Verbindung. 
An  Metbylenblaupraparaten  von  Hirudo,  in  denen  die  Fibrillen  differen- 
ziert  sind,  kann  man  nun  mancbmal  mit  Deutlicbkeit  erkennen,  daB 
sicb  zu  der  einen  dicken  Neurofibrille,  welcbe  wir  in  den  peripberen 
motoriscben  Fasern  gefunden  baben,  innerbalb  des  Ganglions  und  zwar 
auf  dem  Wege  der  Seitenfortsatze  andre  dunnere  Fibrillen  gesellen, 
welcbe  die  dicke  Fibrille  in  die  Mitte  nehmen  und  so  der  Ganglien- 
zelle durcb  deren  Stammfortsatz  zuzieben.  Wie  bei  den  rezeptoriscben 
Fasern  brecben  die  Seitenzweige  der  motoriscben  Fasern  nacb  einigen 
Teilungen  (soweit  sie  aus  Perifibrillarsubstanz  besteben)  meist  ziemlicb 
unvermittelt  ab  und  nur  die  Fibrillen  treten  ins  Neuropil  uber.  (Abnlicb 
wie  es  oben  fur  ein  motoriscbes  Element  von  Carcinus  bescbrieben  ist 
[Fig.  12].)  Aucb  an  spezifiscben  Fibrillenpraparaten  (Gold-  oder 
Molybdanmetbode)  sind  diese  Verbaltnisse  bei  Hirudo  gut  zu  erkennen, 
weil  die  dicke  motoriscbe  Fibrille  einen  zuverlassigen  Fitbrer  abgibt. 
Bei  Crustaceen  (Carcinus ,  Astacus)  sind  zur  klaren  Erkenntnis  Me- 
tbylenblaupraparate  notig,  weil,  wie  erwalmt,  die  motoriscben  Nerven- 
fasern  aus  vielen  dunnen  Fibrillen  besteben,  die  auf  Scbnittserien  eine 
sicbere  Verf  olgung  und  Diagnose  nicbt  zulassen.  Hier  liegen  nun  die  Ver- 
baltnisse insoweit  anders,  als  "nicbt  alle  Fibrillen  durcb  den  Stammfort- 
satz der  Ganglienzelle  zuzieben,  sondern  nur  ein  kleiner  Teil  (Fig.  12). 

Wir  baben  also  die  Neurofibrillen  in  den  motoriscben  und  rezep- 
toriscben Fasern  verfolgt  von  der  Peripberie  (Muskeln  und  Rezeptions- 
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zellen)  bis  ins  Ganglion  mid  wir  liaben  geseben :  1.  daB  bei  der 
Verzweigung  der  rezeptorischen  Fasern  Nenrofibrillen  aus  den  Fasern 
austreten,  2.  daB  im  Ganglion  in  die  motoriscben  Elemente  anf 
dem  Wege  der  Seitenfortsatze  Fibrillen  eintreten  (resp.  aus  ihnen 
austreten),  welcbe  alle  (Hirudo)  oder  zum  Teil  (Carcinus)  mit  der  (oder 
einem  Teil  der)  in  der  peripberen  motoriscben  Faser  verlaufenden 
Fibrille  sicb  zur  Gangiienzelle  begeben.  Es  bleibt  also  nocb  zu  er- 
ortern ,  wie  sicb  die  Fibrillen  in  den  Gahglienzellen  und  bei  ibrem 
freien  Verlauf  im  Neuropil  verbalten. 

Die  Neurof  ibrillen  in  den  zentralen  Gangiienzelle n. 

Es  unterliegt  gar  keinem  Zweifel,  daB  in  alien  bisber  von  Apatby 
und  mir  untersucbten  Ganglienzellen  wirbelloser  Tiere  die  Neurofibrillen 
untereinander  Verbindungen  eingeben,  daB  sie  ecbte  Gitter  oder  Netze 
bilden.  (Gitter  oder  Netz  soil  bedeuten,  daB  die  Faden  wirklicbe 
Anastomosen  miteinander  eingeben,  miteinander  verscbmelzen.  Die 
uns  unter  beiden  Namen  von  der  Textil-  und  Metallindustrie  gebotenen 
Produkte  weisen  ein  solcbes  Verbalten  in  der  Regel  nicbt  auf.  Bei 
ibnen  sind  die  einzelnen  Faden  resp.  Drabte  oder  Stangen  nur  durcb- 
einander  geflocbten;  sie  bewabren,  wenn  es  sicb  nicbt  grade  urn  ge- 
scbweiBte  Gitter  bandelt,  vollkommen  ibre  Individuality.  Es  feblt 
eben  in  der  Tecbnik  das ,  was  wir  in  tieriscben  und  pfianzlicben 
Geweben  baufig  vor  uns  baben :  Netze  mit  substantieller  Verscbmelzung 
der  Faden.  Somit  feblt  aucb  in  der  Spracbe  ein  Ausdruck  fur  der- 
artige  Gebilde,  und  wir  mussen  als  Notbebelf  uns  des  Wortes  Netz 
oder  Gitter  bedienen,  womit  bier  also  immer  ein  wirklicbes  Anasto- 
mosenwerk  gemeint  sein  soli.  Scbon  auf  den  ersten  Blick  unter- 
scbeiden  sicb  die  Gitter  und  Netze  der  Tecbnik  ?  die  aus  einzelnen 
Stangen  oder  I'aden  bergestellt  sind;  von  unseren.  Bei  jenen  tiber- 
kreuzen  sich  die  Faden  an  den  Mascbenecken;  d.  b.  es  treffen  immer 
vier  Faden  in  einem  Punkt  zusammen,  wabrend  bier  keine  Kreuzungen 
vorliegen,  sondern  immer  drei  Faden  in  einem  Punkt  konfluieren. 
Nur  die  y-formigen  Knotenpunkte  berecbtigen  zur  Annabme  anastomo- 
sierender  Netze;  die  x-formigen  sind  dubios.) 

Die  Anordnung  dieser  Gitter  in  den  Ganglienzellen  ist  verscbieden; 
bald  sind  sie  an  ganz  bestinimten  Stellen  in  den  Zellen  lokalisiert, 
bald  durcbzieben  sie  gleicbformig  die  ganze  Zelle.  Am  besten  bekannt 
sind  durcb  die  Untersucbungen  Apatbys?  die  icb  in  alien  Punkten 
durcbaus  bestatigen  konnte,  die  Ganglienzellen  der  motoriscben  Ele- 
mente von  Hirudo.  Wir  haben  die  Fibrillen  in  diesen  Elementen  bis 
zur  Gangiienzelle  scbon  kennen  gelemt  und  geseben,  daB  im  Stamm- 
fortsatz  eine  dicke  (peripbere)  und  viele  diinne  (dem  Neuropil  ent- 
stammende)  Fibrillen  der  Gangiienzelle  zuzieben.   In  der  Zelle  bebalten 
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die  diuinen  Fibrillen  ihre  peripbere  Lage  bei  7  sie  leg-en  sicb  ziemlicb 
dicht  der  inneren  Grenze  der  Zelle  an.  Die  dicke  Fibrille,  welcbe 
immer  am  leicbtesten  zur  Beobacbtung  gelangt,  tritt  ziemlicb  dicbt  an 
den  Kern  heran,  teilt  sicb  bier  in  mebrere  Aste,  welcbe  den  Kern 
korbartig  umscblieBen  und  untereinander  durcb  Seitenzweige  in  Ver- 
bindung  treten,  so  dafi  wir  ein  in  sich  gescblossenes  Netz  vor  uns 
seben  (Fig.  3,  *S.  18,  Fig.  14,  a  und  b).  Die  dunnen  Fibrillen  teilen 
sicb  gleicbfalls  und  geben  untereinander  Anastomosen  ein,  dicbt  unter 
der  Zelloberflacbe  ein  auBeres  Glitter  bildend.  Zwiscben  beiden 
Gittern  liegt  ein  breiter  Rauin,  welcher  von  feinen  radiaren  Fibrillen 
durcbzogen  wird,  die  peripber  mit  dem  AuBengitter,  zentral  mit  dem 
Innengitter  in  Verbindung  steben  (Fig.  3  und  Fig.  14).    Diese  Bilder, 


Fig.  14.  Drei  Ganglienzellen  von  Hirudo.  Die  Fibrillen  sincl  nach  der  Betheschen  Molybdanniethode 
gefarbt.  Links  zwei  Zellen  vom  motorischen  Typus  Apathys  mit  feinem  Aufiengitter  und  dickerem 
Innengitter,  von  welchem  eine  dicke  Fibrille  in  den  Stammfortsatz  hineinzieht.  Kechts  eine  Zelle 
vom  sensorischen  Typus  Apathys.  Die  beiden  ersten  Zellen  sind  fast  obne  Benutzung  der  Mikro- 
meterschraube  gezeichnet.  Die  rechte  Zelle  wurde  bei  drei  verschiedenen  Einstellungen  gezeichnet 
und  das  definitive  Bild  aus  diesen  kombiniert. 

welcbe  Apatby  und  icb  in  vielen  Exemplaren  geseben  baben?  sind  so 
eindeutig,  daB  an  der  Ricbtigkeit  und  Allgemeinbeit  dieser  Struktur 
nicbt  im  mindesten  gezweifelt  werden  kann.  (Aucb  Simon  [1896]  bat 
an  Metbylenblaupraparaten  nacb  Fixierung  mit  molybdansaurem  Am- 
monium Teile  des  zentralen  Gitters  geseben.) 

Eine  andre  Anordnung  der  Neurofibrillen  findet  sicb  in  den 
groBen  Ganglienzellen  von  Hirudo,  welcbe  wobl  zu  Kommissur- 
elementen  geboren.  In  ibrem  inneren  und  ibrem  Stammfortsatz  findet 
man  nur  diinne  Fibrillen,  welcbe  die  Zellen  selber  in  hauptsacblicb 
meridionaler  Ricbtung  durcbzieben  (Apatby).  Sie  durcbsetzen  aber  aucb 
das  ganze  Plasma  und  treten  durcb  viele  Seitenfibrillen  miteinander  in 
netzige  Verbindung  (Fig.  He).  Aucb  bei  den  multipolaren  Ganglien- 
zellen, wie  sie  z.  B.  beim  Regenwurm  vorkommen,  wird  der  ganze 
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Zellleib  von  Fibrillen  durchsetzt,  oline  daB  sich  eine  bestimmte  An- 
ordnung  erkemien  lieBe  ( Apathy ,  siehe  Fig*.  9  c,  S.  29).  Audi  die  Gan- 
glienzellen  der  Crustaceen,  bei  denen  die  Darstellung  der  Fibrillen 
einige  Schwierigkeiten  bereitet,  zeigen  ein  ziemlich  gleichmaBiges  Netz 
(Bethe  18977  Gotz  1900).  Danacb  sclieint  niir  dieTrennung  in  ein  auBeres 
und  inneres  Gitter,  wie  es  in  den  motorischen  Zellen  von  Hirudo  oft 
so  schon  zum  Ausdruck  kommt,  nur  von  lokaler  Bedeutung  zu  sein. 
(Bei  einigen  Exemplaren  von  Hirudo,  die  ich  untersuchte,  war  die 
Trennung  wenig  deutlich  und  fehlte  in  manchen  Zellen  ganz.  Auch 
babe  ich  zweimal  beobachtet,  daB  an  der  Teilungsstelle  des  Stamm- 
fortsatzes  —  also  ganz  auBerhalb  der  Zelle  —  ein  zweites  deutliches 


Fig.  15.  A  Eezeptionszelle  von  Hirudo  nach  Apathy  (1897,  Taf.  29,  Fig.  6).  C  Cuticularsaum.  In 
der  Zelle  ein  kleines  Gitter  um  den  Kern  herum.  Von  da  aus  geht  eine  Fibrille  zum  Zentrum,  eine 
andre  zieht  ins  Epithel  und  verzweigt  sich  dort.  —  B  Verzweigung  der  Neurofibrillen  in  einer 
Muskelfaser  der  Darmwand  von  Pontobdella  nach  Apathy  (1897,  Taf.  32,  Fig.  3).  m.F  motorische 
Fibrille  aufierhalb  der  Muskelfaser,  G  Greuzen  der  Muskelfaser. 


Gitter  vorhanden  war.  Uber  andre  Vertreter  wirbelloser  Tiere  liegen 
die  ausfiihrlichen  Mitteilungen  Apathys  noch  nicht  vor.  Uber  die 
Fibrillen  in  den  Ganglienzellen  von  Mollusken  hat  Bochenek  [1901] 
einige  Angaben  gemacht.) 

Ich  schlieBe  hier  einige  Worte  iiber  das  Verhalten  der  Neuro- 
fibrillen in  den  Rezeptionszellen  und  den  Muskelfasern  an,  iiber  das  ich 
eigne  Erfahrungen  nur  insoweit  besitze,  als  ich  Praparate,  die  Professor 
Apathy  die  Giite  hatte,  mir  leihweise  zu  iiberlassen,  genau  durchstudiert 
und  mit  seinen  Abbildungen  verglichen  babe.  —  Wie  schon  erwahnt, 
teilen  sich  die  von  vielen  diinnen  Neurofibrillen  erfiillten,  rezeptorischen 
Fasern  (sensorischen  Biindel)  an  der  Korperperipherie ,  wo  dann  die 
einzelnen  Astchen,  die  nur  noch  je  eine  Fibrille  enthalten,  mit  einer 
subepithelialen   Sinneszelle   (Rezeptionszelle)   in   direkte  Verbindung 
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treten.  In  diesen  bipolaren  Zellen  teilt  sich  die  Fibrille  in  mehrere 
Aste,  die  untereinander  Anastomosen  eingehen  (Fig.  ib  A)  und  sich 
jenseits  des  Kernes  wieder  vereinigen,  um  als  einkeitliche  Fibrille 
zwischen  die  Epitbelzellen  zu  ziehen.  Hier  teilt  sich  die  Fibrille  von 
neuem  und  die  Astchen  sollen  nach  Apathys  Auffassung  mit  denen 
der  Fibrillen  benachbarter  Rezeptionszellen  zu  einern  subkutikularen 
Fibrillennetz  zusammentreten ,  doch  driickt  sich  Apathy  selber  iiber 
diesen  Punkt  noch  recht  vorsichtig  aus.  (In  den  sogenannten  Augen 
der  Hirudineen  liegen  sehr  groBe  Rezeptionszellen.  Diese  enthalten  ziem- 
lich  dicht  unter  der  Oberflache  ein  sehr  engmaschiges  Fibrillengitter, 
das  sich  zu  einer  dicken  zentralwarts  ziehenden  Fibrille  vereinigt.) 
Von  Balint  (1899)  wurde  bei  den  subepithelial  Rezeptionszellen  der 
Biene  ein  ganz  identisches  Verhalten  der  Neurofibrils  nachgewiesen, 
nur  daB  hier  die  peripheriewarts  austretende  Fibrille  sich  ungeteilt  in 
das  zugehorige  Rezeptionshaar  hineinbegibt. 

Eine  gute  Differenzierung  der  Neurofibrillen  innerhalb  der  Muskel- 
fasern  ist  Apathy  hauptsachlich  bei  Ascaris  und  in  der  D  arm  wand 
von  Pontobdella  gelungen.  Von  der  motorischen  Nervenfaser  endet 
an  der  Muskelf aser  n  u  r  die  Perifibrillarsubstanz.  Die  in  ihr  enthaltene 
dicke  Fibrille  aber  dringt  in  die  Muskelf  aser  ein,  teilt  sich  hier  in 
viele  Aste,  welche  zwischen  den  Muskelfibrillen  die  Faser  in  der 
Langsrichtung  durchziehen  und  manchmal  auch  wieder  austreten.  Die 
Neurofibrillen  treten  also  bei  diesen  Tieren  sicher  mit  der  kontraktilen 
Substanz  in  direkte  Berithrung!  (Fig.  15  B). 

Verb  in  dun  gen  zwischen  re  zep  to  rise  hen  and  motorischen 

Fibrillenbahnen. 

Nachdem  wir  den  Verlauf  der  Neurofibrillen  innerhalb  der  Gan- 
glienzellen  und  der  mit  ihnen  in  direktem  und  leicht  sichtbarem  Zu- 
sammenhang  stehenden  plasmatischen  Fasern  kennen  gelernt  haben, 
wenden  wir  uns  der  Frage  zu;  wie  die  Fibrillen  der  motorischen  und 
rezeptorischen  Elemente  miteinander  in  Verbindung  treten  und  ob  ein 
solcher  Zusammenhang  iiberhaupt  angenommen  werden  muB.  Wie 
oben  gezeigt  wurde,  treten  aus  den  rezeptorischen  wie  aus  den  moto- 
rischen Fasern  innerhalb  der  zentralen  Fasermasse  der  Ganglien,  dem 
Neuropil,  Fibrillen  heraus.  Sie  verlassen  die  plasmatische  Substanz, 
die  sie  bis  dahin  mit  andern  Fibrillen  vereint  hat  und  ziehen  frei 
weiter.  Apathy  ist  es  hauptsachlich  an  Methylenblaupriiparaten  ge- 
lungen, diese  ausgetretenen  Fibrillen,  die  meist  sehr  diinn  sind,  auf 
weite  Strecken  zu  verfolgen.  Dabei  konnte  er  f eststellen ,  daB  sie 
sich  teilen  und  sich  mit  andern  gleichartigen  Fibrillen  in  drei- 
schenkeligen  Knotenpunkten  vereinigen  und  ein  Glitter  bilden,  ganz 
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ahnlich,  wie  wir  es  mit  so  groBer  Deutlichkeit  in  den  Ganglienzellen 
vor  uns  haben,  nur  daB  es  sick  im  Neuropil  immer  dreidhnensional 
ausdehnt.  Auf  seinen  Abbildungen  hat  er  dies  Gitter,  das  er  als 
^diffuses  Elementargitter"  bezeichnet,  verschiedentlich  eingetragen  oder 
wenigstens  Teile  davon  abgebildet.  Trotzdem  begegnet  man  haufig 
der  Ansicht,  daB  das  Elementargitter  nur  in  der  Phantasie  Apathys 
bestande.  Es  muB  zugegeben  werden,  daB  die  betreffenden  Abbildungen 
Apathys  fiir  jenianden,  der  die  Verhaltnisse  nicht  kennt,  nichts  absolut 
Uberzeugendes  an  sich  haben;  die  Schuld  daran  tragt  aber  nicht  eine 
etwaige  Undeutlichkeit  der  zu  Grunde  liegenden  Praparate,  sondern 
ganz  offenbar  die  zeichnerische  Schwierigkeit  mehrere  Ebenen  des 
Praparats  auf  der  Ebene  des  Papiers  zu  vereinigen  und  dann  yor 
allem  die  Art  der  Reproduktion ,  bei  der  die  verschiedenen  Platten 
nie  so  vollkommen  zur  Deckung  kommen,  wie  es  bei  so  subtilen 
Linien  notig  ist,  —  Apathy  wollte  auf  den  betreffenden  Abbildungen 
nicht  nur  die  Existenz  des  Elernentargitters  zeigen,  sondern  zugleich 
und  vornehmlich  darstellen,  wie  man  durch  dasselbe  hindurch  Fibrillen 
aus  rezeptorischen  Fasern  bis  in  motorische  hinein  verfolgen  konne. 
Es  ist  dies  vielleicht  eine  Aufgabe,  die  sich  technisch  kaum  losen 
laBt,  weil  die  Zeichnung  bei  dem  fortwahrenden  Wechsel  der  Ebene 
nie  das  Bild,  das  man  im  Mikroskop  sieht,  wiedergeben  kann.  DaB 
eine  solche  Verfolgung  im  Praparat  bisweilen  moglich  ist,  davon  habe 
ich  mich  an  Methylenblaupraparaten  und  auch  an  Molybdanpraparaten 
einigemal  selber  tiberzeugen  konnen.  Ich  lege  aber  auf  diese  Ver- 
folgung gar  keinen  so  grofien  Wert7  weil  bei  der  Feinheit  der  Fibrillen 
Irrtiimer  nur  selten  ganz  ausgeschlossen  sind  und  es  immer  nur  sehr 
wenige  Mikroskopiker  geben  wird ,  die  die  notige  TJbung  in  der  Ver- 
folgung so  feiner  Fadchen  besitzen. 

Um  die  Frage  zu  entscheiden,  ob  im  Neuropil  Fibrillen  ver- 
schiedener  Bahnen  miteinander  anastomosieren,  scheint  es  mir  zu  ge- 
niigen,  den  Nachweis  zu  fuhren,  daB  Iiberhaupt  Netzbildungen  von 
Neurofibrillen  in  der  Zentralfasermasse  der  Ganglien  existieren.  Ich 
ftige  deswegen  hier  die  Beschreibung  einiger  Praparatenstellen  an,  wo 
ohne  Veranderung  der  Einstellung  ein  Anastomosieren  von  Fibrillen 
direkt  zu  sehen  war.  fAlle  diese  Praparate  waren  nach  meiner  Molybdan- 
Toluidin-Methode  hergestellt.  Ich  muB  aber  hinzufugen,  daB  derartige 
Stellen  nicht  haufig  sind  und  daB  man  oft  viele  Schnitte  durchmustern 
kann,  ohne  auch  nur  eine  einzige  zu  finden.)1) 

1)  Inzwischen  hat  Herr  Dr.  Prentiss  im  hiesigen  Institut  Praparate  hergestellt, 
welche  Netze  im  Neuropil  mit  aufierordentlicher  Klarheit  und  haufig  an  vielen 
Stellen  zeigen.  Manche  seiner  Netze  sind  weit  ausgedehnter  als  die  hier  be- 
schriebenen,  aber  nie  diffus.  Die  Arbeit  wird  im  Arch.  f.  mikrosk.  Anat.  in 
allernachster  Zeit  erscheinen. 
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In  Fig.  1 6  C  sieht  man  einen  Teil  eines  rsensoriscken  Scklauckes". 
Aus  diesem  lost  sich  eine  Fibrille  bei  x  keraus,  die  sick  zu  einem 
deutlicken  Fibrillennetz  begibt,  urn  sick  kier  T-formig  zu  teilen  und 
mit  f einen  Fibrillen ,  die  von  andern  Seiten  konimen,  in  ikm  zu  kon- 
fluieren.  In  der  Mitte  ist  das  Netz,  wokl  infolge  der  Bekandlung,  za 
einem  dickeren  Strang  verklebt.  Nack  links  (m)  lost  sick  eine  etwas 
starkere  Fibrille  aus  dem  Netz  los?  welcke  ikrem  Verlauf  nack  als  eine 
Seitenfibrille  eines  motoriscken  Elements  aufgefafit  werden  kann.  Die 
iibrigen  sick  ablosenden  Fibrillen  mogen  zu  andern  Netzpartien  fiikren 


Fig.  16.   Drei  Fibrillennetze  aus  dem  Neuropil  von  Hirudo  (Farbung  mittels  der  Bethescheu  Molybdan- 
methode).    A  und  B  zwei  kleinere  Netze  ,   0  ein  ausgedehnteres  Netz .  m,  weithin  zu  verfolgende 
Fibrille.    Die  Fibrille  r  kommt  aus  einem  sensorischen  Schlauch. 

oder  audi  direkt  aus  rezeptoriscken  Fasern  stammen.  Aknlicke  lokale 
Netzbildungen  von  Fibrillen7  die  ikrer  Verlaufsricktung  nack  sickerlick 
zu  ganz  versckiedenen  Nervenfasern  gekoren,  sind  in  Fig.  16  A,  B  ab- 
gebildet.  Eine  Erklarung  derselben  kalte  ick  fur  unnotig,  denn  sie 
sprecken  fiir  sick  selber  und  fiikren  von  neiiein  den  sckon  von  Apatky 
gelieferten  Beweis,  daB  Fibrillennetze  in  der  zentralen  Fasermasse 
vorkommen.  Ick  kabe  niekrere  Stellen  abgebildet,  um  der  Meinung 
entgegenzutreten ,  daB  es  sick  um  ein  seltenes  und  eventuell  patko- 
logisckes  Vorkommnis  (wie  etwa  die  breiten  Anastomosen  zwiscken 
Wirbeltierganglienzellen)  kandelt.  Wenn  nickt  in  jedeni  Priiparat  solcke 
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Stellen  zu  finden  sind,  so  liegt  das  zum  Teil  an  dem  Mangel,  der 
unsern  Methoden  noch  anhaftet,  daB  nur  selten  eine  vollstandige 
Farbung  der  feinsten  Fibrillen  erreicht  wird. 

Ein  diffuses  Gitter  oder  Netz  (in  der  herkommlichen  Bedeutung 
des  Wortes  diffus)  liegt  nach  meiner  Meinung  nicht  vor.  Die  Fibrillen, 
welche  aus  den  rezeptorischen  Fasern  austreten,  gehen  nicht  sofort 
an  der  Austrittsstelle  in  Netzwerk  iiber,  wenn  auch  an  der  Austritts- 
stelle  solches  vorhanden  ist,  sondern  winden  sich  haufig  auf  lange 
Strecken  zwischen  Fasern,  Fibrillen  und  Netzwerken  hindurch,  urn 
sich  erst  dann  zu  teilen  und  mit  andern  Fibrillen  netzige  Verbindungen 
einzugehen.  Ebenso  verhalt  es  sich  mit  den  Seitenfibrillen  der  moto- 
rischen  Elemente.  Auf  diese  Weise  tritt  immer  nur  eine  beschrankte 
Anzahl  von  Fibrillen  in  nahere  Beziehungen,  und  es  scheint  mir  nicht 
ausgeschlossen ,  daB  solche  lokalen  Gitterbildungen  manchmal  ganz 
isoliert  sind  oder  nur  ganz ,  wenige  Verbindungen  mit  benachbarten 
Gittern  eingehen. 3)  Auf  irgend  einem  naheren  oder  weiteren  Wege 
werden  aber  wohl  schlieBlich  alle  Fibrillen  eines  Ganglions  und  des 
gesamten  Nervensystems  miteinander  in  Verbindung  stehen,  wenn  nicht 
allein  durch  die  Gitter  der  zentralen  Fasermasse  dann  doch  durch 
diese  in  Verbindung  mit  den  Gittern  der  Ganglienzellen.  —  Wenn 
alles  im  Zentralorgan  diffus  miteinander  vermischt  werden  sollte,  so 
ware  es  ja  auch  unverstandlich ,  daB  die  Nervenf asern ,  die  Fibrillen- 
kabel,  innerhalb  der  Ganglien  oft  so  weite  und  komplizierte  Wege 
zuriicklegen,  anstatt  sich  gleich  beim  Eintritt  ins  Ganglion  ihrer  Fi- 
brillen zu  entledigen  und  sie  in  das  Gitter  ubergehen  zu  lassen.  Wie 
ich  nun  personlicher  Mitteilung  von  Professor  Apathy  verdanke,  hat 
er  unter  dem  Ausdruck  „diffus"  etwas  ganz  andres  verstanden  wissen 
wollen,  als  was  die  meisten  Leser  der  gewohnlichen  Bedeutung  nach 
darunter  verstanden  haben.  Ich  lasse  deshalb  im  weiteren  diesen  nur 
zu  MiBverstandnissen  fithrenden  Ausdruck  ganz  fallen  und  spreche 
nur  von  dem  Fibrillengitter  der  zentralen  Fasermasse  (oder  des  Neuro- 
pils), im  Gegensatz  zu  dem  der  Ganglienzellen. 

Manche  Fibrillen,  welche  aus  sensorischen  Bundeln  stammen, 
gehen  innerhalb  des  Neuropils,  wie  es  scheint,  iiberhaupt  keine  Ver- 
bindungen mit  andern  Fibrillen  ein.  Ich  habe  wenigstens  mehrfach 
eine  einzelne  Fibrille  direkt  aus  einem  sensorischen  Bundel  in  eine 
Faser  treten  sehen,  die  motorischen  Charakter  hatte.  In  andern  Fallen 
sah  ich  Fibrillen,  die  aus  rezeptorischen  Fasern  kamen,  sich  im  Neuro- 
pil in  zwei  oder  mehrere  Aste  teilen,  von  denen  ich  wenigstens  einen, 
einmal  auch  zwei  in  unzweifelhafte  motorische  Fasern  oder  Fasern 


1)  Durch  die  Befunde  Prentiss  ist  diese  Ansicht  noch  wesentlich  befestigt 
worden. 
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von  Kominissureleroenten  biuein  verfolgen  konnte.  Die  andern  Aste 
(oder  der  andre)  mogen  sich  mit  andern  Fibrillen  zu  Netzen  der 
Zentralfasermasse  verbinden.  Icb  babe  sie  meist  nicbt  weit  verfolgen 
konnen,  weil  die  obere  oder  untere  Grenze  des  Scbnittes  erreicbt 
wurde.  Derartige  direkt  aus  einer  Faser  in  die  andre  verlaufende 
Fibrillen  bat  aucb  Apathy  mehrfach  geseben  nnd  abgebildet.  Icb 
glaube,  daB  die  Zabl  derselben  sebr  betracbtlicb  ist  und  daB,  wenig- 
stens  bei  Hirudo,  mebr  Fibrillen  nur  in  den  Ganglienzellen  sicb  mit 
andern  Fibrillen  verbinden,  als  im  Gitter  der  zentralen  Fasermasse. 
Bei  Carcinus  glaube  icb,  zwar  mebr  aus  tbeoretiscben  Griinden,  als 
auf  Grund  direkter  Beobacbtung,  daB  die  groBte  Mebrbeit  aller 
Fibrillen  im  Neuropil  miteinander  in  Verbindung  stebt. 

Ein  Hauptgrund  fur  niicb,  eine  vollkommene  Kontinuitat  der 
Fibrillen  von  der  Peripberie  durcb  die  Ganglien  und  wieder  bis  zur 
Peripberie  anzunebmen,  bestebt  darin,  daB  man  auf  den  vollkommenst 
gefarbten  Fibrillenpraparaten  nie  ein  Ende  einer  Fibrille  innerbalb 
der  Scbnitte  der  Ganglien  zu  Gesicht  bekommt.  Jede  Fibrille,  die 
man  ins  Auge  faBt,  kann  bis  zu  den  Grenzen  des  Scbnittes  verfolgt 
werden,  sei  es,  daB  sie  ungeteilt  bleibt,  sicb  in  ibrem  Verlauf  teilt 
oder  in  ein  Gitter  einer  Ganglienzelle  oder  der  Fasermasse  iibergebt. 
Nur  dort  siebt  man  innerbalb  der  Scbnittgrenzen  Fibrillen  enden,  wo 
die  Farbung  nicbt  ganz  gegliickt  ist;  in  diesem  Fall  siebt  man  sie 
allmablicb  blasser  werden,  bis  man  sie  scblieBlicb  wegen  vollkommenen 
Mangels  der  Farbung  nicbt  mebr  verfolgen  kann;  ein  plotzlicbes  Ab- 
brecben  etwa  mit  einem  Knopfcben  oder  dergleicben  kommt  nicbt  zu 
Gesicbt,  man  niiiBte  denn  die  dunklen  Punkte,  welcbe  sicb  dort  zeigen, 
wo  eine  Fibrille  nacb  oben  oder  uuten  abbiegt,  falscblicb  dafiir  balten, 
was  einem  Ungeiibten  vielleicbt  passieren  konnte. 

Nacb  alldem  wird  man  nicbt  umhinkonnen,  sicb  der 
AnsicbtApathys  anzuscblieBen,  daB  dieNeurofibrillen 
als  kontinuierlickes  Element  das  g a n z e  periphere  und 
z en t rale  Nervensystem  durcbzieben  und  daB  sie  inner- 
balb der  Ganglien  die  Liicken  iiberbrucken,  welcbe 
zwiscben  den  plasmatiscben  Teilen  der  nervosen  Ele- 
mente  besteben  und  zur  Aufstellung  der  Kontiguitats- 
lebre  Veranlassung  gaben. 

Des  genaueren  wird  sicb  dieser  kontinuierlicbe  Verlauf  etwa 
folgendermaBen  gestalten:  Die  rezeptoriscben  Nervenfasern  sammeln 
an  der  Peripberie  die  Neurofibrillen,  welcbe  den  Pezeptionszellen  ent- 
stammen  (Fig.  15  A).  In  den  Fasern  laufen  die  Fibrillen  obne  Ver- 
anderung  bis  zu  den  Ganglien.  In  diesen  teilen  sicb  die  Fasern  und 
die  Fibrillen  stromen  aus  ibnen  aus.  (Worte  wie.„stroinen"7  77gehena, 
„laufena7  7?eindringena  u.  s.  w.  sind  natiirlicb  bildlicb  zu  versteben.) 
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Ein  Teil  von  ihnen  geht  direkt  oder  nach  vorhergegangener  Teilung 
in  die  Seitenfortsatze  andrer  Elemente  ttber.    Andre  Fibrillen  teilen 
sich  mehrfach  im  Neuropil  und  anastomosieren  miteinander.   Aus  dem 
so  gebildeten  Gitterwerk,   das  bald  lokal  oder  mebr  oder  weniger 
diffus  ist,  gehen  wieder  etwas  starkere  Fibrillen  hervor,  die  wiederum 
in  plasmatiscbe  Fasern  (Kabel)  von  motorischen  Elementen  oder  Kom- 
missurelementen  eintreten.   In  beiden  Faserarten  laufen  diese  Fibrillen 
der  Ganglienzelle  zu.    In  den  motorischen  Ganglienzellen  bilden  die 
vielen  auf  dem  Wege  der  Seitenfortsatze  in  die  Faser  und  den  Stamm- 
fortsatz  gelangten  diinnen  Neurofibrillen  ein  Gitter,  aus  dem  direkt 
oder  auf  dem  Wege  eines  zweiten  Gitters  (Innengitter)  die  motorische 
Fibrille  hervorgeht.    Diese  verlaBt  innerhalb  der  motorischen  Nerven- 
faser  das  Ganglion  und  begibt  sich  zum  Muskel  (resp.  zur  Druse); 
um  hier  in  die  innervierten  Zellen  nach  Abwerfen  des  perifibrillaren 
Mantels  einzudringen.    Die  Fibrillen,  welche  in  die  Ganglienzellen 
der  Kommissurelemente  eindringen,  bilden  hier  gleichfalls  ein  Gitter, 
aber  aus  ihm  gehen  nur  andre  feine  Fibrillen  hervor,  die  im  Stamm- 
fortsatz  zuriicklaufen,  in  andern  Zweigen  desselben  weiterziehen  und 
im  selben  oder  in  einem  andern  Ganglion  wieder  ins  Neuropil  aus- 
treten.   Durch  diese  Elemente  werden  Teile  des  Neuropils  (und  seiner 
Gitter),  die  weit  voneinander  entfernt  sind,  in  nahere  Beziehungen  ge- 
setzt.    So  ungefahr  wird  sich  der  Fibrillenverlauf  beim  Regenwurm 
und  Blutegel  gestalten. 

Bei  Crustaceen  (Carcinus,  Astacus)  liegen  die  Verhaltnisse  sicher 
etwas  anders.  Bei  diesen  Tieren  geht  nur  ein  kleiner  Teil  aller 
Neurofibrillen  durch  die  Ganglienzellen,  denn,  da  man  bei  alien  ihren 
Ganglienzellen  nur  einen  kleinen  Teil  der  in  den  Zweigen  des  ganzen 
„Neuron"  vorhandenen  Fibrillen  in  den  Stammfortsatz  ziehen  sieht 
(Fig.  12),  so  kann  gegen  diese  Aufstellung  nicht  eingewandt  werden, 
daB  die  Fibrillen,  welche  die  eine  Zelle  meiden,  vielleicht  eine  andre 
passieren.  Da  ich  nun  auch  hier,  wie  beschrieben,  gesehen  habe,  daB 
die  Neurofibrillen  in  die  Nervenfasern  eintreten  resp.  aus  ihnen  aus- 
treten,  so  mussen  die  Fibrillentibergange  von  Faser  zu  Faser  und  ihre 
Yermischung  zum  groBten  Teil  in  der  zentralen  Fasermasse  und  ihren 
Gittern,  die  ich  allerdings  bis  jetzt  nur  andeutungsweise  zu  Gesicht 
bekommen  habe,  gelegen  sein1).  Die  Fig.  42,  S.  99,  gibt  ein  Bild, 
wie  ich  mir  nach  dem  vorliegenden  Material  den  Fibrillenverlauf  bei 
den  Crustaceen  vorstellen  zu  mussen  glaube. 


1)  Prentiss  beschreibt  in  der  in  Publikation  begriffenen  Arbeit  einige  sehr 
deutliche  Gitter  im  Neuropil  von  Astacus. 
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Die  Neurofibrillen  im  Nervensystem  der  Wirbeltiere. 

Die  Neurofibrillen  der  Nervenfasern  S.  47—55  (neuer  Beweis  fiir  die  Unterbrechung 
der  Perifibrillarsnbstanz  an  den  Kanvierschen  Einschnnrnngen  S.  52 — 54).  —  Die 
Fibrillen  in  den  Ganglienzellen  S.  56 — 60.  —  Die  Beziehungen  zwischen  Nerven- 
fasern und  Ganglienzellen  und  die  pericellularen  Gitter  (Golginetze)  S.  61 — 78. 

Die  Formverkaltnisse  des  Nervensystems  der  Wirbeltiere  werden 
alien  Lesern  so  gelaufig  sein,  daB  ich  auf  dieselben  nicht  einzugeken 
braueke.  Es  wird  aucli  nicht  notig  sein,  die  versehiedenartige  Gestalt 
der  Ganglienzellen  und  ihrer  Auslaufer  in  den  einzelnen  Regionen  des 
Nervensystems  und  bei  verschiedenen  Gruppen  der  Vertebraten  zu  be- 
schreiben.  (Wer  sicb  bieriiber  nock  naker  informieren  will,  wird  das 
Hauptsachliche  und  Wissenswerte  in  den  gesammelten  Werken  von 
Golgi,  1894,  der  neusten  Auflage  des  Kollikerschen  Handbucks,  1896, 
und  dem  Buck  von  Lenhossek,  1895,  finden.)  Auf  einzelne  Verkalt- 
nisse,  die  nock  kontrovers  oder  neueren  Datums  sind,  wird  am  ge- 
eigneten  Ort  eingegangen  werden. 

Die  Neurofibrillen  der  Nervenfasern  (Acksenzy linder). 

Der  erste,  der  in  markkaltigen  Nervenfasern  die  Neurofibrillen 
geseken  kat,  war,  wie  sekon  erwaknt,  Max  Sckultze.  Farberisck  dar- 
gestellt  warden  sie  kier  zuerst  von  Kupffer.  Beiden  diente  (abgeseken 
von  andern,  weniger  einwandsfreien  Metkoden,  die  Max  Sckultze  an- 
wandte)  die  Osmium saure  als  Fixationsmittel.  Auck  keute  nock  ist 
die  Vorbekandlung  mit  Osmiumsaure  das  beste  und  beinake  das 
einzige  Mittel,  urn  die  Neurofibrillen  der  Wirbeltiernervenfasern  zur 
Darstellung  zu  bringen.  Es  beruht  dies,  wie  Apatky  zuerst  kervor- 
gekoben  hat,  nickt  darauf,  daB  die  Osmiumsaure  die  Fibrillen  gut 
farbbar  mackt,  sondern  nur  darauf,  daB  die  Osmiumsaure  die  Sckrump- 
fung  der  Achsenzylinder  verkindert,  so  daB  bei  der  Farbung  die  Fi- 
brillen, welcke  ikr  dicktester  Bestandteil  sind,  am  besten  kervortreten. 
Wie  ick  mit  Monckeberg  nackwies,  berukt  das  Nicktsckrumpfen  der 
Achsenzylinder  bei  Osmiumfixierung  auf  einer  gerinnungskemmenden 
Wirkung  der  Osmiumsaure.  Sie  verwandelt  das  EiweiB  des  Achsen- 
zylinders  (wie  auch  andre  EiweiBlosungen)  in  der  Weise,  daB  auch 
spater  der  Entwasserungsalkohol  u.  s.  w.  keine  Gerinnung  mehr  her- 
vorruft.  Bei  alien  andren  Fixierungen  (mit  Ausnahme  von  stark  ab- 
geklihltem  Alkohol,  siehe  weiter  unten)  schnurrt  der  Achsenzylinder 
mitsamt  seinen  Fibrillen  zu  einem  einheitlichen  Strang  zusammen,  in 
welchem  die  Fibrillen  so  dicht  beieinander  liegen,  daB  nach  der  Farbung 
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ihre  Auflosung  niclit  mehr  moglich  ist.  —  Die  Farbung  der  Fibrillen  in 
den  osmierten  Nerven  ist  nach  einer  ganzen  Anzahl  von  Methoden 
moglich;  die  alle  an  und  fiir  sick  nichts  Spezifisches  haben  und  eine 
ganze  Menge  andrer  Gewebsbestandteile  ebenso  intensiv  oder  ihtensiver 
farben  konnen.  Da  aber  die  Masse ,  in  die  die  Fibrillen  eingebettet 
sind,  die  Perifibrillarsubstanz ,  nicht  oder  fast  nicht  gefarbt  wird,  so 
treten  die  Fibrillen  dock  sekr  deutlick  hervor. 

Den  Raum  innerkalb  der  Marksckeiden,  welcke  durck  das  redu- 
zierte  Osmium  mehr  oder  weniger  schwarz  gefarbt  sind,  erfitllt  auf 
solchen  Praparaten  eine  homogen  erscheinende ,  blaB  oder  gar  nicht 
gefarbte  Substanz,  die  Perifibrillarsubstanz  oder  das  Acksenzylinder- 
plasma.  In  dieser  erscheinen  auf  dem  Langsschnitt  eine  groBe  An- 
zahl f einer ,  aber  durchaus  scharf  gezeichneter  Fibrillen  (Fig.  17  a). 
War  der  Nerv  nicht  gespannt,  so  sind  die  Fibrillen  sehr  wellig,  ob- 
gleich  der  auBere  Faserkontur  gradlinig  verlauft.  Nur  bei  ziemlich 
stark  gespannten  Nerven  laufen  auch  die  Fibrillen  gradlinig  und  sind 
nur  in  diesem  Zustand  gut  zu  verfolgen.  Man  nimmt  an  solchen 
Praparaten  wakr,  daB  die  Fibrillen  durchaus  individuell  nebeneinander 
kerlaufen,  nie  Verbindungen  innerhalb  des  Achsenzylinders  (solange  er 
ungeteilt  ist)  untereinander  eingehen  und  nie  enden ,  auBer  an  den 
Stellen,  wo  sie,  vom  Messer  durcktrennt,  ein  kiinstliches  Ende  zeigen. 
Es  handelt  sich  also,  wie  bei  den  Evertebraten7  um  wirkliche  Fibrillen- 
individuen.  Soweit  es  die  Grenzen  des  Schnittes  erlauben;  kann  man 
die  einzelnen  Fibrillen  auf  weite  Strecken  verfolgen  (100 — 150  ju)9 
falls  die  Nervenfasern  nicht  allzu  dicht  mit  Fibrillen  angefiillt  sind7 
wie  dies  bei  Saugetieren  recht  haufig  der  Fall  ist  (Frosch  und  Fisch- 
nerven,  Torpedo,  scheinen  mir  die  giinstigsten  Objekte  zu  sein,  weil 
hier  die  Fibrillen  relativ  dick  und  nicht  allzu  zahlreich  sind).  Eine 
Verfolgung  der  einzelnen  Fibrille  auf  noch  groBere  Strecken  ist  des- 
wegen  nicht  moglich,  weil  die  Markrohre  aufgeschnitten  sein  miissen, 
wenn  man  die  Fibrillen  deutlich  sehen  will,  und  wohl  kaum  ein  Auf- 
schneiden  der  Mark sckeiden  auf  groBere  Strecken  moglich  sein  diirfte.  — 
Auf  dem  Querschnitt  der  Nervenfasern  erscheinen  die  Neurofibrillen 
als  dunkle  Punkte  innerhalb  des  schwarzen  Markringes  (Fig.  17&). 

Von  verschiedenen  Seiten  ist  die  Existenz  von  Fibrillen  in  den 
Wirbeltierachsenzylindern  in  Abrede  gestellt  worden,  und  das  Bild,  das 
Kupffer  u.  a.  sahen,  als  Trugbild  bezeichnet  worden,  so  besonders  von 
Butschli  (1892)  und  Held  (1895).  Beide  Autoren  sind  der  Ansicht, 
daB  die  Fibrillen  weiter  nichts  sind,  als  die  Langswande  von  Waben, 
welche  den  ganzen  Achsenzylinder  ausfiillen  sollen.  (Nach  Butschli 
sollen  dieselben  eine  natiirliche  und  allgemeine  Struktur  sein,  wahrend 
sie  Held  fiir  ein  Kunstprodukt  hielt.)  Als  Beweis  dafiir  wurde  an- 
gefiihrt,  daB  erstens  zwischen  den  Fibrillen  quere  Verbindungen  exi- 
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stierten,  zweitens  aber  an  den  Ranvierscben  Einscbnurungen  die  Zahl 
der  „Fibrillen"  geringer  wiirde,  indem  die  GroBe  der  Waben  sicb 
nicht  verringerte.  Tatsacblich  ist  aber  beides  nur  an  scblecbt  fixierten 
Praparaten  zu  seben.  Quere  Verbindungen  existieren  im  Osmium- 
praparat  nicbt,  und  die  Fibrillen  durcbzieben  in  der  gleicben  AnzaM 
die  Ranvierscben  Einscbnurungen,  in  der  sie  in  andern  Teilen  des 
Acbsenzylinders  vorbanden  sind  (Fig.  17  a).  Aiicb  das  Querscbnittsbild 
(Fig.  17  b)  lafit  gar  keinen  Zweifel  dariiber,  daB  wir  es  mit  ecbten 
Fibrillen  von  drebrunder  Gestalt  und  nicbt  mit  Langswanden  von 
Waben  zu  tun  baben,  welcbe  sicb  im  Quersebnitt  als  gelappt  dar- 
stellen  mitBten.  ScblieBlicb  sei  als  Beweis  fur  ibre  Existenz  ibre 
Isolierbarkeit  angefiibrt. 

Ein  Unterschied  zwiscben  den  Neurofibrillen  der  motoriscben  und 
sensiblen  Nervenfasern  bestebt  wenigstens  bei  den  boberen  Wirbel- 
tieren  nicbt.  Hintere  wie  vordere  Wurzeln  entbalten  bei  Rana,  Lepus, 
Canis  und  Homo  nur  Nervenfasern,  die  sicb  im  Fibrillenbild  gar  nicbt 
voneinander  unterscbeiden  und  in  diesen  wie  in  jenen  mit  denselben 
ditnnen  Fibrillen  erfiillt  sind.  Aucb  dort,  wo  icb  im  peripberen  Ver- 
lauf  sensible  und  motoriscbe  Fasern  untersucbte,  konnte  icb  keine 
Unterscbiede  bemerken.  Bei  Fiscben  dagegen  scbeinen  Unterscbiede 
vorzukommen7  wenigstens  bescbreibt  Apatby,  daB  bei  Lopbius  nur  die 
binteren  Wurzelfasern  nacb  dem  bescbriebenen  Typus  gebaut  sind7 
wabrend  die  Fasern  der  vorderen  Wurzeln  nur  eine  sebr  dicke  Fibrille 
entbalten  sollen. 

Uber  die  Neurofibrillen  der  marklosen  Fasern  des  Sympaticus  u.  s.  w. 
liegen  auBer  den  Angaben  von  Max  Scbultze  fast  keine  Beobacbtungen 
vor.  Ibre  farberiscbe  Darstellung  gelingt  weit  scbwerer,  als  bei  den 
markbaltigen.  Am  besten  babe  icb  sie  einigemal  in  Metbylenblau- 
praparaten  zu  seben  bekommen. 

Ein  besonderes  Interesse  beansprucbt  das  V erbalten  der  Scbeiden 
und  der  Perifibrillarsubstanz  an  den  Ranvierscben  Einscbnurungen, 
weil  es  als  Beweis  fur  die  leitende  Natur  der  Neurofibrillen  dienen 
kann  (Monckeberg  und  Betbe?  1899).  DaB  die  Markscbeide  an  den 
Ranvierscben  Einscbnurungen  eine  Unterbrecbung  erleidet7  ist  obne 
weiteres  an  friscben  und  osmierten  Praparaten  zu  seben  (Ranvier). 
Scbwieriger  ist  es?  zu  zeigen,  daB  aucb  die  Scbwannscbe  Scbeide  bier 
eine  Unterbrecbung  erfabrt.  Zuerst  ist  dies  wobl  in  einwandsfreier 
W^eise  durcb  Boveri  (1885)  gescbeben.  Er  zeigte  -  -  und  icb  babe 
dies  mit  Monckeberg  bestatigt  — ,  daB  die  Scbwannscbe  Scbeide  jedes 
Segments  sicb  an  den  Einscbntirungsstellen  am  Rande  der  Markscbeide 
umscblagt  und  an  die  Innenseite  des  Markrobrs  sicb  anlegt7  urn  das- 
selbe  nacb  Ubergang  in  eine  feinere  Membran,  die  Innenscbeide7  von 
innen  auszukleiden  (Fig.  17  a).   Die  auBerste  Scbeide  der  Nervenfasern, 
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die  Fibrillenscheide  oder  Henlesche  Scheide,  ist  die  einzige,  welche 
iiber  die  Einschniirungen  fortzieht;  sie  hat  aber  mit  der  Nervenfaser 
kaum  noch  etwas  zu  tun.  Wenn  einige  Forscher  die  Unterbrechung 
der  Schwannschen  Scheide  leugnen,  so  kann  dies  nur  darauf  beruhen, 
daB  sie  sie  mit  der  Fibrillenscheide  verwechseln. 

An  in  Osmiumsaure  zerzupften  Nervenfasern  bemerkt  man  nun, 
wenn  man  sie  in  Wasser  beobachtet,  daB  sich  auch  zwischen  den 
beiden  Achsenzylinderanteilen  der  aneinander  stoBenden  Segmente  eine 
scharfe  Grenzlinie  befindet.   Wendet  man  Fasern  von  Seefischen  (Tor- 
pedo) an,  so  bemerkt  man  beim  Ubertragen  in  destilliertes  Wasser,  wie 
die  feine  Linie  sich  verbreitert  und  zu  einem  breiten  Bande  aufquillt 
(Fig.  17  c).   Die  Fibrillen  durchziehen  jetzt  das  Band  wie  vorher  die 
Linie.  Ich  habe  mich  nicht  dem  Eindruck  yerschlieBen  konnen,  daB  sich 
hier  entweder  eine  quellungsfahige  Platte  befindet  oder  ein  Spaltraum, 
der  sich  mit  Wasser  imbibiert  und  der  die  Perifibrillarsubstanz  (das 
Achsenzylinderplasma)  der  beiden  aneinander  stoBenden  Segmente  von- 
einander  trennt.  Weitere  Aufschliisse  iiber  dies  Gebilde  geben  Praparate, 
welche  mit  Silbernitrat  behandelt  sind.   An  diesen  sieht  man  bekannt- 
lich  an  der  Stelle  der  Ranvierschen  Schniirringe  ein  schwarzes  Kreuz, 
das  dadurch  entsteht,  daB  sich  ein  Silberniederschlag  zwischen  den 
Umschlagsrandern  der  Schwannschen  Scheide  einerseits  und  zwischen 
den  Anfangsteilen  des  Achsenzylinders  und  der  Innenscheide  andrer- 
seits  bildet.    In  andern  Fallen  sieht  man  aber  nur  eine  schwarze 
Linie,  die  nichts  mit  der  Schwannschen  Scheide  zu  tun  hat,  sondern 
eine  Grenze   zwischen   den  Hohlraumen   der  aneinander  stoBenden 
Markrohre  bildet.    Diese  Grenzlinien  innerhalb  des  Achsenzylinders 
hat  zuerst  Engelmann  (1880)  gesehen  und  als  richtige  Zellgrenzen 
gedeutet  (siehe  auch  Gedoelst,  1889).    Auf  Querschnitten  bildet  sich 
die  Grenzlinie  als  diinne  Scheibe  ab,  welche  wie  ein  Sieb  durchlochert 
ist  (Fig.  17  d).    Durch  diese  Locher  treten  die  Fibrillen  von  einem 
Segment  in   das   andre  iiber.    Solche  Siebplatten   hat  auch  Mann 
farberisch  dargestellt,  und  ich  selber  habe  sie  an  gebeizten  Praparaten 
nach  Alkoholfixierung  einigemal  gesehen. 

DaB  hier  etwas  Besonderes  vorliegt,  geht  auch  aus  solchen  Prapa- 
raten hervor,  die  mit  schrumpfend  wirkenden  Fixierungsmitteln  be- 
handelt sind.  Ist  die  Schrumpfung  nicht  zu  stark,  z.  B.  bei  Anwen- 
dung  von  kaltem  Alkohol  oder  von  Silbernitrat,  so  sieht  man  die 
Fibrillen  haufig  nur  innerhalb  des  freien  Raums  der  Markrohre  zu  einem 
diinnen  Biindel  zusammengeschrumpft,  wahrend  sie  an  den  Ranvier- 
schen Einschniirungen  ihren  natiirlichen  Abstand  bewahren  (Fig.  1 7  e). 
Manchmal  sieht  man  sogar  diesen  Teil  des  Achsenzylinders  aus  dem 
Schniirring  herausgerissen,  ohne  daB  eine  Schnurrung  eingetreten  ist 
(Fig.  17/).    Hieraus  geht  hervor,  daB  die  Fibrillen  an  den  Schniir- 
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ringen  in  ihrer  Lage  festgehalten  werden,  daB  ein  roechaniscbes 
Hindernis  fiir  das  Zusammenschnurren  bestebt;  das  ist  nur  dadnrch 
inoglicb,  daB  bier  entweder  erne  durchlocherte  Platte  von  festerer 
Konsistenz  vorbanden  ist  7  als  sie  das  Acbsenzylinderplasma  besitzt, 
oder  daB  die  Perifibrillarsubstanz  der  aneinander  grenzenden  Seg- 
mente  unterbrocben  ist  und  so  ein  Spaltraum  mit  starker  Oberflacben- 
spannung  gebildet  wird.  Nacb  alledem  glaubte  icb  mit  Monckeberg 
annehmen  zn  sollen,  daB  die  Perifibrillarsubstanz  an  den  Eanvierscben 


Fig.  17.  a  L'angsscbnitt  einer  markhaltigen  Nervenfaser  mit  gefarbten  Fibrillen  (i^Fibrillenscheide, 
S  Schwannscbe  Scbeide).  b  Querschnitt  durch  rnarkbaltige  Nervenfasern.  d  Platte  einer  Ranvierschen 
Einschnururig ,  mit  Silber  gescbwarzt.  Man  siebt  die  kleinen  Poren ,  durcb  welcbe  die  Fibrillen 
hindurchtreten  (a,  b  und  d  vom  Froscb).  c  osmierte  Nervenfasern  von  Torpedo.  Links  in  Seewasser, 
recbts  nach  dem  tibertragen  in  destilliertes  Wasser.  Bei  der  recbten  Faser  ist  die  Zwischenplatte 
gequollen.  e  gesilberte  Faser  vom  Froscb.  Der  Fibrillenstrang  ist  aufier  an  der  Ranvierscben  Ein- 
scbiirung  zusammengeschrumpft.  f  gescbrumpfte  Faser  aus  einem  Alkoholpraparat  (Froscb).  Die 
Zwiscbenplatte  ist  beim  Zupfen  aus  der  Ranvierschen  Einschniirung  berausgerissen. 

Scbniirringen  eine  totale  Unterbrecbung  erfabrt  und  daB  nur  die  Fi- 
brillen von  einem  Segment  in  das  andre  iibergehen. 

War  dieser  ScbluB  ricbtig7  so  war  damit  ein  neuer  Beweis  fur 
die  leitende  Funktion  der  Neurofibrillen  gegeben;  denn  man  konnte 
nicbt  annebmen,  daB  die  von  Segment  zu  Segment  unterbrocbene  Peri- 
fibrillarsubstanz der  Leitung  diene.  Aber  aucb  nacb  einer  andern 
Ricbtung  bin  war  uns  der  Befund  interessant  :  wenn  an  den  Ranvier- 
scben Scbniirringen  die  Fibrillen  in  den  gegebenen  Abstanden  ge- 
balten  werden,  so  kann  man  dieser  Einricbtung  eine  isolatoriscbe 
Funktion  zuscbreiben;  sie  verbindert;  daB  die  einzelnen  Fibrillen  mit 
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einander  in  Beriihrung  treten  grade  so,  wie  die  Porzellanglocken  an 
den  Telegraphenleitungen  eine  Bertikrung  der  Drahte  verhindern. 

Inzwischen  hat  nun  Verworn  (1900)  in  seinem  fur  alle  konserva- 
tiven  Elemente  so  hocherfreulichen  Referat  iiber  die  Neuronentheorie 
die  Behauptung  aufgestellt,  dafi  durch  unsere  Versuche  der  Beweis  fur 
eine  Unterbrechung  der  Perifibrillarsubstanz  an  den  Schniirringen  nicbt 
erbracht  sei.  Unser  ScbluB  auf  substantielle  Trennung  sei  lediglicb 
eine  subjektive  Deutung,  entsprungen  aus  dem  Vorurteil,  daB  die  Fi- 
brillen  das  Leitende  seien.  Merkwiirdigerweise  fuhrt  Verworn  von 
unsern  Beweisen  nur  den  Quellungsversuch  an,  auf  den  allein  wir 
niemals  unsern  ScbluB  gebaut  batten.  Demnacb  scbeint  er  von  unseren 
andern  Beweisen  nocb  weniger  zu  balten.  Icb  bin  nocb  beute  andrer 
Ansicbt  und  naocbte  die  Voreingenommenheit  eber  auf  der  gegneriscben 
Seite  seben.  —  Verworns  Skeptizismus  bat  micb  aber  dazu  veran- 
laBt,  nacb  neuen  Beweisen  fur  die  substantielle  Unterbrecbung  zu 
suchen,  und  dabei  bin  icb  zu  einem  Versucb  gelangt,  der  vielleicbt 
aucb  Verworn  iiberzeugen  wird.  Er  entsprang  der  einfacben  Uber- 
legung,  daB  bei  wirklicbem  AbscbluB  an  der  Ranvierscben  Ein- 
schnurung  keine  Perifibrillarsubstanz  durcb  dieselbe  bindurcbtreten 
konne,  daB  also  bei  Druck  auf  das  Markrobr  der  ungedruckte  Teil 
desselben  nur  bis  zum  nacbsten  Scbniirring  anscbwellen  diirfe. 

Man  kann  diesen  Versucb  direkt  unter  dem  Mikroskop  anstellen, 
docb  wird  er  in  dieser  Form  nur  fur  gescbicktere  Menscben  ausfiihr- 
bar  sein:  ein  Stitck  aus  dem  Iscbiadicus  vom  Froscb  wird  in  Blut- 
serum  zerzupft  und  eine  Faser  mit  schonem  Ranvierscben  Scbniirring 
aufgesucbt.  Icb  lege  nun  ein  Pferdebaar  etwa  einen  balben  Millimeter 
vom  Ring  entfernt  quer  iiber  die  Faser  und  decke  iiber  das  Ganze 
vorsicbtig  ein  Deckglas.  Die  Faser  zeigt  unter  dem  Mikroskop 
(Leitz :  Objektiv  5 ,  Okular  I)  ihr  altes  Ausseben.  Drtickt  man  nun, 
wabrend  man  beobachtet,  vorsicbtig  auf  das  Deckglas,  so  siebt  man 
die  Faser  nacb  dem  Scbniirring  zu  anscbwellen ;  am  Ring  macbt  aber 
die  Scbwellung  bait.  Liegt  das  Haar  nicbt  weit  vom  Ring  und  ist 
es  relativ  dick;  so  daB  es  viel  Masse  verscbieben  kann7  dann  kann 
der  diesseitige  Faserabscbnitt  bereits  auf  den  doppelten  oder  drei- 
facben  Durchmesser  anscbwellen,  wabrend  der  jenseits  des  Ringes  ge- 
legene  Teil,  aucb  bei  minutenlang  anhaltendem  Druck,  keine  Volums- 
zunabme  zeigt.  Eine  Verringerung  der  Anscbwellung  ist  aucb  bei 
langdauernder  Kompression  nicbt  zu  konstatieren ;  der  VerscbluB  am 
Scbniirring  muB  also  absolut  oder  nabezu  absolut  sein.  Bei  seitlicber 
Verscbiebung  des  Deckglases  unter  fortdauerndem  Druck  gelingt  es 
bisweilen,  das  Haar  zum  Rollen  zu  bringen  und  dem  Schniirring  zu 
nabern.  Dabei  kann  dann  die  Anscbwellung  zur  Blase  vom  vier-  bis 
fiinffacben  Quer  durchmesser   des  jenseitigen  Faserteils  werden.  In 
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diesem  Zustande  platzt  die  Faser  leicht  und  entleert  sich.  An  welcher 
Stelle  das  Platzen  eintritt,  kann  ich  nicht  sicher  angeben. 

Sehr  viel  leichter  ist  der  Versuch  in  folgender  Weise  anzustellen : 
Ein  ganzer  Ischiadicus  vom  Frosch  wird  mit  zwei  Igelstacheln  auf 
einer  glatten  Korkplatte  aufgespannt  und  in  eine  leere  Glasschale 
gelegt.  Auf  den  Nerven  hangt  man  dann  einen  Reiter  aus  Glas, 
welcher  eine  ahnliche  Form  hat,  wie  der  in  Fig.  64  abgebildete 
Drahtrahmen,  nur  daB  sich  an  Stelle  des  Fadens  ein  querstehendes 
Kapillarrohr  von  ein  bis  anderthalb  Millimeter  Dicke  befindet.  Auf 
die  unten  am  Reiter  angebrachte  Schale  werden  nun  so  lange  kleine 
Gewichte  gelegt,  bis  der  Nerv  unter  dem  Rohrchen  ganz  plattgedrilckt 
ist.  So  bleibt  er  eine  viertel  Stunde,  damit  sich  der  Druck  aus- 
gleichen  kann  (wenn  dies  iiberhaupt  geschieht !) ,  und  dann  wird  die 


Fig.  18.    Nervenfasern  vom  Frosch ,  welche  durch  Kompression  (auf  der  linken  Seite  auflerhalb  der 
Zeichnurjg)  deformiert  sind.    Beschreibung  im  Text. 

Schale  mit  Osmiumsaure  0/3  °/o)  gefiillt.  Nach  24  Stunden  werden 
die  Gewichte  abgenommen,  der  Nerv  entwassert,  in  Paraffin  einge- 
bettet  und  langs  geschnitten. 

Die  Druckverhaltni-sse  liegen  naturgemaB  im  ganzen  Nerven 
wesentlich  anders,  als  in  einer  einzelnen  Faser.  Die  Fasern  hindern 
sich  gegenseitig  an  der  Ausdehnung,  indem  das  Perineurium  einer 
Ausdehnung  aller  Fasern  einen  erheblichen  Widerstand  entgegensetzt. 
Wiirden  alle  Schnitrringe  auf  demselben  Nervenquerschnitt  liegen,  so 
wiirde  an  einen  wirklichen  Erfolg  des  Versuches  kaum  zu  denken 
sein,  da  sie  aber  ganz  verzettelt  sind,  so  bekommt  man  doch  Bilder, 
die  den  an  einzelnen  Fasern  gewonnenen  sehr  ahnlich  sind.  In 
der  Nahe  der  Druckstelle  ist  vor  verdrangtem  Mark  fast  nichts  zu 
sehen.  Hier  sind  auch  die  Fasern  an  den  Schnurringen  meist  geplatzt, 
so  daB  die  Ringe  kaum  aufzufinden  sind.  Einhalb  bis  einen  Milli- 
meter von  der  Druckstelle  entfernt  findet  man  dagegen  die  Fasern  fast 
normal  aussehend,  nur  von  sehr  unregelmaBigem  Kaliber.  Faflt  man 
in  dieser  Gegend  einen  Schniirring  ins  Auge,  so  findet  man  besonders 
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bei  den  dickeren  fast  ohne  Ausnabme,  daB  der  Achsenzylinderhohlraum 
nach  der  Druckstelle  zu  wesentlicb  weiter  ist  7  als  nach  der  andern 
Seite  zu.  Fig*.  18,  ^4  und  B,  gibt  hiervon  eine  Vorstellung.  Besonders 
die  Faser  b  (in  A)  zeigt  eine  starke  Voiumszunalime.  Ich  glaube  nicbt, 
daB  der  diinnere,  auf  der  andern  Seite  jedes  Schniirringes  ge- 
legene  Faserteil  seine  urspriingliche  Dicke  hat,  denn  sekr  haufig  sieht 
man  bei  weiterer  Verfolgung  desselben  das  Volumen  ganz  allmahlich 
zunehmen.  Ich  bin  vielmehr  der  Ansicht,  daB  die  umliegenden,  nocb 
unter  hoherem  Druck  stebenden  Fasern  bier  jenseits  des  Sehnurringes 
die  Perifibrillarsubstanz  weiter  fortgescboben  haben,  was  natiirlicb  zu 
einer  Dickenabnabme  fuhren  muB.  Fiir  den  wecbselseitigen  Druck, 
den  die  Fasern  aufeinander  ausiiben,  gibt  aucb  die  Faser  a  in  ibrem 
Verbaltnis  zur  Faser  b  eine  gute  Illustration. 

In  andern  Fallen  siebt  man  die  Grenzlinie  im  Schniirring  (die 
vermutlicbe  Platte)  ganz  nacb  der  Seite  des  geringeren  Druckes  ver- 
scboben  und  die  Perifibrillarsubstanz  aus  dem  Markraum  beraus- 
gedriickt  (Fig.  18  C).  Hier  sind  augenscbeinlicb  die  Druckverhalt- 
nisse  so,  daB  der  Achsenzylinderhohlraum  sicb  nicbt  geniigend  nacb 
den  Seiten  ausdebnen  kann,  weil  der  Druck  von  den  Seitenfasern  zu 
stark  ist.  Da  gibt  eber  die  Scbwannscbe  Scbeide  und  die  Innen- 
scbeide  nacb,  als  daB  die  Trennungsplatte  zum  anstoBenden  Markfacb 
bin  durcbbrocben  wird. 

Wenn  nun  aucb  die  Perifibrillarsubstanz  gewiB  eine  zakfliissige 
Konsistenz  bat  und  daber  nicbt  ganz  leicbt  verscbieblicb  ist,  so  miiBte 
docb,  wenn  kein  absolutes  Hinclernis  an  dieser  Stelle  vorbanden  ware, 
ein  Durcbtritt  derselben  durcb  den  Scbniirring  stattfinden,  da  ja  die 
Verscbiebung  innerbalb  des  Markrobrs  sebr  scbnell  vor  sicb  gebt  und 
zum  eventuellen  Ausgleicb  des  Druckes  durcb  die  Scbnitrringe  bin- 
durcb  geniigend  Zeit  gelassen  wurde.  Icb  glaube  daber  nacb  diesen 
Versucben  nocbmals  und  mit  nocb  groBerem  Nacbdruck  folgendes  be- 
baupten  zu  diirfen:  An  den  Ranvierscben  Einscbniirungen 
ist  d i e  P e r i f i b ri  1  la r s u b s t a n z  v o  1 1  k o m m e n  unter brochen. 
Nur  die  Neurofibrillen  geben  kontinuierlicb  von  einem 
Markfacb  aufs  andre  tiber.  Da  dies  so  ist,  konnen  nur 
die  Fib  rill  en  das  lei  tend  e  Element  im  Nerven  sein. 
(tibrigens  scbeinen  mir  diese  neuen  Yersucbe  docb  mebr  fiir  eine 
Platte  oder  Membran  zu  sprecben,  als  fiir  eine  bloBe  Oberflacben- 
spannung.)  

Uber  das  Verbalten  der  Neurofibrillen  an  den  sogenannten  „Nerven- 
endigungena  ist  bei  den  Wirbeltieren  erst  sebr  wenig  bekannt.  Es 
bandelt  sicb  vorlaufig  eigentlicb  nur  um  gelegentlicbe  Beobacbtungen. 
Ruffini  (1900)  bescbrieb,  daB  an  Goldpraparaten  von  Muskelendplatten 
feine  Fasercben  zur  Beobacbtung  kommen,  welcbe  von  der  Endplatte 
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weiterzielien  und  meist  an  benachbarte  Muskelfasem  treten.  Dem  An- 
schein  nacb  bandelt  es  sicb  dabei  mn  Neurofibrillen,  und  es  ist  jeden- 
falls  daniit  der  Beweis  geliefert,  daB  auch  bei  Wirbeltieren  (Mensch)  die 
Endplatte  noch  nicbt  das  letzte  Ende  der  motorischen  Fasern  ist.  Abn- 
licbe  Beobacbtungen  bat  aucb  scbon  Gerlacb  an  Froscbmuskeln  gemacbt. 

tlber  die  Tastscbeiben  im  Entenscbnabel  liegt  eine  scbone  Beob- 
acbtung  von  Szymonovicz  (1896)  vor.  Er  fand  an  Metbylenblau- 
praparaten,  daB  sicb  die  Neurofibrillen  des  zutretenden  Acbsenzylinders 
in  der  Platte  flacbenbaft  ausbreiten,  sicb  teilen  und  zu  einem  Netz 
zusammentreten.  Es  ist  dies,  soweit  icb  sebe,  der  einzige  Beweis, 
daft  aucb  bei  den  Wirbeltieren  die  Neurofibrillen  zu  den  Endorganen 
in  spezifiscbe  Beziebungen  treten.  Die  Untersucbung  bereitet  bier 
nocb  groBere  Scbwierigkeiten,  als  bei  den  Wirbellosen,  weil  es  vor- 
laufig  an  einer  geeigneten  Metbode  zur  Darstellung  feblt.  Einiges 
laBt  sicb  zwar  an  Metbylenblaupraparaten  erkennen,  aber  nur  selten, 
weil  die  Fibrillen  bei  den  Wirbeltieren  in  weit  boberem  MaBe  als  bei 
den  Wirbellosen  die  Neigung  zeigen,  bei  der  Metbylenblaufarbung 
scbon  vor  dem  Fixieren  zu  einem  einbeitlicben  Strang  zusammen- 
zuscbnurren.  —  —  — 

Die  markbaltigen  Nervenfasern  des  zentralen  Nervensystems  unter- 
scbeiden  sicb  von  denen  der  peripberen  Nerven  nur  dadurcb,  daB  sie 
der  Scbwannscben  Scbeide  entbebren.  Das  Fibrillenbild  weist  keine 
Unterscbiede  auf.  Aucb  bier  ist  die  Fixierung  mit  Osmiumsaure  das 
einzige  Mittel,  urn  mit  Sicberbeit  eine  Darstellung  der  Fibrillen  in  den 
Fasern  zu  erzielen.  Da  die  Osmiumsaure  so  sebr  scblecbt  in  groBere 
Gewebsstiicke  eindringt,  so  muB  man  darauf  verzicbten,  den  Verlauf 
der  Fibrillen  in  den  Strangen  des  Riickenmarks  und  andern  Faser- 
ziigen  mit  dieser  Metbode  genauer  zu  verfolgen.  Bei  der  spezifiscben 
Metbode  zur  Darstellung  der  Neurofibrillen  in  den  Zentralorganen  der 
Wirbeltiere  (meiner  Molybdanmetbode)  scbnurren  die  Fibrillen  in  den 
Acbsenzylindern  unter  dem  EinfluB  der  zum  Fixieren  benutzten  Sal- 
petersaure  meist  zu  einem  diinnen  Strang  zusammen,  so  daB  die  ein- 
zelnen  Individuen  nicbt  mebr  wabrgenommen  werden  konnen.  Einige- 
mal  babe  icb  aber  Praparate  erbalten,  in  denen  der  Scbrnmpfungs- 
prozeB  weniger  ausgebildet  war,  und  bier  gelang  es,  auf  Langsscbnitten 
durcbs  Ritckenmark  zu  konstatieren ,  daB  sicb  am  Abgang  der  Kol- 
lateralen  der  rezeptoriscben  Fasern  der  Hinterstrange  immer  je  eine 
Fibrille  aus  dem  Fibrillenbiindel  der  Hauptfaser  in  die  Kollaterale 
bineinbegibt. 

Die  Fibrillen  in  den  Ganglienzellen. 
AuBer  Max  Scbultze,  der  wabrscbeinlicberweise  gar  nicbt  die  Fi- 
brillen selber,  sondern  nur  ibr  Negativ  in  den  Zellen  geseben  bat, 
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kaben  vor  mil*  nur  wenige  Forscker  Andeutungen  der  Fibrillen  in  den 
Ganglienzellen  von  Wirbeltieren  wahrgenommen.  Es  sind  da  zu 
nennen:  Flemming,  Lugaro,  Levy,  Cox  und  Becker.1)  Keinem  dieser 
Autoren,  Becker  ausgenommen,  gelang  es,  eine  Reindarstellung  der 
Neurofibrillen  zu  erreichen.  Uberall  waren  andre  Elemente  mit- 
gefarbt,  welche  das  Bild  undeutlich  mackten  (Flemming  -  Nisslscke 
Sckollen)  oder  zu  Verwechslungen  Veranlassung  gaben,  indem  nur 
ein  Teil  von  den  sicktbaren  Fibrillen  wirklicke  Neurofibrillen  waren. 
Die  Folge  war,  daft  diesen  wenig  deutlicken  Bildern  nickt  allzuviel 
Glauben  gesckenkt  wurde  und  eine  Anzakl  von  Forschern,  so  Len- 
kossek  und  Cajal,  die  Existenz  von  Fibrillen  in  den  Zellen  zu 
leugnen  fortfukren.  Die  Praparate  von  Mann;  die  gleickzeitig  nrit 
meinen  auf  dem  AnatomenkongreB  in  Kiel  zum  erstenmal  offentlick 
gezeigt  wurden,  krankten  an  allerkand  Ubelstanden.  Sie  zeigten 
zwar  die  Existenz  von  Fibrillen  in  den  Protoplasmafortsatzen  und 
am  Rande  der  Zellen  reckt  deutlick,  vermockten  aber  kein  Bild 
vom  allgemeinen  Verlauf  der  Fibrillen  in  den  Zellen  zu  geben,  weil 
die  Sckollen  mitgefarbt  waren.  Ick  kalte  mick  infolgedessen  im 
weiteren  nur  an  meine  eignen  Befunde,  die  in  neuerer  Zeit  durck 
eine  nack  meiner  Metkode  ausgefiikrte  Arbeit  von  Embden  bestatigt 
und  erganzt  sind. 2) 

Das  wicktigste  Resultat,  das  die  Untersuckung  des  Fibrillenver- 
laufs  in  den  Ganglienzellen  der  Wirbeltiere  ergeben  kat7  ist  wokl  das, 
daft  die  Fibrillen  bei  den  meisten  Zellarten  glatt  durck  den  Zell- 
korper  kindurcklauf en ,   okne  im  Inneren  miteinander  Verbindungen 


1)  tiber  Apathys  Befimde  bei  Wirbeltieren  lagen  und  liegen  keine  Veroffent- 
lichungen  vor. 

2)  Von  den  vielen  und  beruhmten  Mikroskopikern ,  denen  ich  meine  Pra- 
parate habe  zeigen  konnen,  haben  alle  aufJer  einem,  den  ich  nicht  nennen  will, 
nicht  nur  die  Existenz  der  Neurofibrillen  in  den  Ganglienzellen  der  Wirbeltiere 
anerkannt,  sondern  auch  mit  Leichtigkeit  das  meiste  von  dem  erkennen  konnen, 
was  ich  iiber  den  Verlauf  derselben  in  den  Zellen  und  Fortsatzen  beschrieben 
habe.  Vor  kurzem  hat  nun  Semi  Meyer  (1902)  eine  neue  Methode  zur  Darstellung 
der  Neurofibrillen  bei  Wirbeltieren  veroffentlicht  und  mitgeteilt,  daft  er  an  den 
mit  ihr  gewonnenen  Praparaten  nicht  hat  bestatigen  konnen,  daft  es  Fibrillen 
gibt,  welche  durch  die  Ganglienzellen  hindurchziehen  und  an  der  Gabelungsstelle 
von  Protoplasmafortsatzen  von  einem  Ast  direkt  in  den  andern  ubergehen.  Grade 
der  letztere  Befund  ist  an  meinen  Praparaten  fast  uberall  so  deutlich,  daft  ihn 
niemand  in  Zweifel  gezogen  hat.  Ich  muft  daraus  den  Schluft  ziehen,  daft  die 
Meyerschen  Praparate  nicht  annahernd  die  Deutlichkeit  besitzen,  welche  die 
meinen  zeigen  und  daft  auch  die  Vergleichspriiparate,  die  er  nach  meiner  Methode 
hergestellt  hat,  nicht  auf  der  Hohe  der  moglichen  Vollkommenheit  standen.  Wenn 
er  also  schreibt:  Beide  Methoden  taugen  jede  fur  sich  nicht  viel,  —  so  scheint 
er  mir  da  eine  Gleichstellung  vorzunehmen,  die  nicht  ganz  den  Tatsachen  ent- 
sprechen  diirfte. 
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eirizugehen,  wie  dies  bei  Wirbellosen  in  so  auffallender  Weise  ge- 
schieht  (Fig.  19  A,  B  und  D).  Die  Anzahl  von  Fibrillen,  welcbe 
eine  Zelle  enthalt,  ist  abhangig  von  der  GroBe  der  Zelle:  in  groBen 
Zellen  findet  man  sehr  viele,  in  kleinen  wenige.  Die  Kompliziert- 
beit  des  Fibrillenverlanfs  in  der  Zelle  ist  aucb  zum  Teil  von  der 
GroBe  der  Zellen ,  dann  aber  aucb  von  der  Anzahl  ibrer  Fortsatze 
abhangig.  Besonders  an  Vorderhornzellen  tritt  dies  sehr  deutlich 
zu  Tage.  Die  Vorderhornzellen  des  Frosches  z.  B.  besitzen  in  der 
Hauptsache  eine  spindelformige  Gestalt.  Die  beiclen  Enden  spalten 
sich  in  wenige  dicke  Fortsatze,  die  sich  dann  weiter  teilen;  vom 
Zellkorper  selber  gehen  aber  nur  wenige  diinne  Fortsatze  und  in 
der  Eegel  der  Achsenfortsatz  ab.  In  diesen  Zellen  ist  der  Verlauf 
der  sehr  zahlreichen  Fibrillen  recht  einfach:  sie  durchziehen  in  mehreren 
Biindeln,  die  sich  schwach  verflechten,  die  Zelle  von  einem  Pol  zum 
andern.  Andre  Biindel  ziehen  von  den  kleinen  Seitenfortsatzen  des 
Zellkorpers  und  vom  Achsenfortsatz  in  die  Pole  hinein. 

Solche  in  der  Hauptsache  bipolare  Vorderhornzellen  kommen  aucb 
noch  bei  Saugetieren  vor,  sind  hier  aber  verhaltnismaBig  selten.  Wenn 
man  sie  aber  zu  Gesicht  bekomnit,  so  findet  man  aucb  hier  den  Fi- 
brillenverlauf  einfach  geartet.  Die  Verflechtungen  der  einzelnen,  durch 
die  Protoplasmafortsatze  eintretenden  Fibrillenbiindel  sind  zwar  starker 
ausgepragt,  aber  es  gelingt  doch  an  solchen  Zellen  noch  relativ  leicht, 
nicht  nur  die  Fibrillenbiindel,  sondern  sogar  haufig  die  einzelnen  in 
ihnen  enthaltenen  Fibrillenindividuen  von  einem  Fortsatz  zum  andern 
zu  verfolgen.  So  wie  die  Zellen  aber  sehr  viele  Fortsatze  haben,  die 
direkt  vom  Zellkorper  entspringen,  so  bereitet  die  Verfolgung  oft 
groBe  Schwierigkeiten ,  weil  die  vielen  Biindel  stark  verflochten  sind 
und  haufig  jede  Fibrille  in  den  inneren  Partien  der  Zelle  ihren  eignen 
Weg  einschlagt.  Dicht  an  der  Zelloberflache  verlaufen  aucb  in  diesen 
Zellen  die  Fibrillen  zu  Biincleln  angeordnet  (Peripheriefibrillen  im 
Gegensatz  zu  den  isolierter  verlaufenden  Zentralfibrillen)  und  sind  des- 
halb  hier  viel  leichter  zu  verfolgen. 

Die  Fig.  19  A  zeigt  eine  Vorderhornzelle  des  Menschen  von  mitt- 
lerer  Komplikation.  Man  erkennt  an  dieser  Figur,  wie  die  in  den 
Fortsatzen  parallel  verlaufenden  Fibrillen  sich  in  der  Nahe  des  Zell- 
korpers mehr  und  mehr  zu  einzelnen  kleineren  Biindeln  zusammentun, 
welcbe  nun  durch  den  Zellkorper  hindurch  den  Weg  zu  andern  Fort- 
satzen einschlagen.  Natiirlich  sind  eine  ganze  Anzahl  der  Biindel 
oben  und  unten  durch  den  Schnitt  des  Messers  abgetrennt.  -  Fast 
jeder  Fortsatz  steht  mit  jedem  andern  durch  ein  mehr  oder  weniger 
starkes  Biindel  in  Verbindung.  Ebenso  entsendet  jeder  Protoplasma- 
fortsatz  einige  Fibrillen  in  den  Achsenfortsatz  Ax.  Diese  Erscheinung 
laBt  sich  fast  an  alien  bisher  untersuchten  Zelltypen  auffinden  und 
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ist  von  nahezu  gesetzmaBigeni  Ckarakter,  denn  ich  habe  nur  sehr  wenige 
Ausnaknien  geseken,  die  zuni  Teil  wohl  keine  wirklicken  Ausnahmen 
waren,  sondern  auf  ungenugende  Farbung  zuriickzuftikren  sind.  Be- 
sonders  auck  bei  den  Pyramidenzellen  der  GroBkirnrinde,  welcke  init 
Ausnakme  der  Riesenpyramidenzellen  einen  einfacken  und  gleick- 
formigen  Fibrillenverlauf  zeigen,  ist  der  Austausck  der  Fibrillen  oft 
sekr  deutlick  zu  seken  (Fig.  19  D). 

So  wie  die  Hauptprotoplasmafortsatze  Fibrillen  untereinander  aus- 
tauscken,  so  gesckiekt  es  auck  sekr  kaufig  unter  den  einzelnen  Zweigen, 
in  die  sick  ein  Protoplasmafortsatz  teilt.  Bald  wird  die  Verbindung 
durck  ganze  Biindel,  bald  nur  durck  eine  einzige  Fibrille  kergestellt 
(Fig.  19  C), 

In  dieser  oder  aknlicker  Weise  gestaltet  sick  der  Fibrillenverlauf 
bei  fast  alien  Ganglienzellen  des  Zentralnervensystems,  groBen  und 
kleinen.  Eine  vollstandige  Ausnakme  bilden  nur  die  Spinalganglien- 
zellen.  Die  Fibrillen  des  Stammfortsatzes  begeben  sick  in  vielen 
diinnen  Biindeln  in  den  Zellkorper,  durckfleckten  sick  kier  in  reickster 
Weise  und  geken,  wenigstens  stellenweise,  unzweifelkafte  Anastomosen 
niiteinander  ein,  so  daB  im  Inneren  der  Zellen  ein  Fibrillengitter  zu- 
stande  kommt,  wie  wir  es  bei  Wirbellosen  kennen  gelernt  kaben;  ob 
alle  Fibrillen  sick  an  der  Gitterbildung  beteiligen,  kann  ick  allerdings 
nickt  entsckeiden.  An  der  Stelle,  wo  sick  der  Stammfortsatz  in  die 
peripkere  Faser  und  die  Faser  der  kinteren  Wurzel  teilt,  verteilen 
sick  die  Fibrillen  des  Stammfortsatzes  auf  beide  Aste,  wie  dies  zuerst 
Lugaro  geseken  kat.  Direkt  von  Ast  zu  Ast  verlaufende  Fibrillen 
kabe  ick  kier  nie  wakrgenommen ;  allerdings  war  mein  Beobacktungs- 
material  nickt  groB. 

AuBer  in  Spinalganglienzellen  kabe  ick  eckte  Fibrillengitter  nock 
in  den  Zellen  des  Lobus  electricus  von  Torpedo  (Fig.  20)  mit  Deut- 
lickkeit  wakrgenommen,  auck  im  Basalteil  der  Purkinjescken  Zellen 
und  der  Zellen  des  Ammonskorns  kabe  ick  Andeutungen  von  Gittern 
bemerkt.  In  diesen  Fallen  ziekt  aber  sickerlick  der  allergroBte  Teil 
der  Fibrillen,  wie  bei  Vorderkornzellen,  Hinterkornzellen  u.  s.  w.,  glatt 
durck  die  Zellen  kindurck. 

Wie  aus  den  Abbildungen  ersicktlick,  bleiben  innerkalb  der  Zell- 
korper  und  ebenso  in  den  dickeren  Protoplasmafortsatzen  zwiscken 
den  Fibrillen  einzelne  Felder  frei.  Diese  ungefarbten  freien  Felder 
erinnern  in  ikrer  Anordnung  an  die  im  Nisslpraparat  gefarbten  Flem- 
ming - Nisslscken  Sckollen.  Manckmal  gelingt  es  nun,  Praparate  ker- 
zustellen,  in  denen  die  Fibrillen,  wenn  auck  nickt  so  sckon  wie  sonst, 
so  dock  deutlick  genug  gleickzeitig  mit  den  Nisslsckollen  zu  seken 
sind  (Fig.  19  B),  und  an  diesen  bestatigt  es  sick  ,  daB  die  Fibrillen 
dort  laufen,  wo  im  Nisslpraparat  die  „ungefarbten  Baknen^  zwiscken 
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den  Scbollen  frei  bleiben,  ein  Postulat,  das  Nissl  schon  aufgestellt 
hat;  ebe  uberhaupt  die  Existenz  von  Fibrillen  in  den  Ganglienzellen 
der  Wirbeltiere  sichergestellt  war. 


Fig.  19.    Ganglienzellen,  welche  mit  der  Betheschen  Molybdanniethode  auf  Fibrillen  gefarbt  sind. 
A  Vorderhornzelle  vom  Menschen,  B  Zelle  aus  dem  Facialiskern  vom  Kanincben  mit  gleichzeitiger 
Darstellung  der  Nisslschollen  ,   C  Protoplasmafortsatz  einer  Vorderhornzelle  vom  Menschen ,  D  zwei 
Pyramidenzellen  vom  Menschen.    (Bethe,  1900.) 


Im  Anfang-steil  des  Achsenzylinders  —  soweit  die  Zellen  tiber- 
liaupt  einen  besitzen  —  legen  sicli  die  von  alien  Protoplasmafortsatzen 
zusammenstromenden  Fibrillen  sehr  dicht  aneinander,  so  daB  sie  flier 
nie  gesondert  gesehen  werden  konnen  (Fig.  19  A,  D).   Weiterhin  wird 
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der  Achsenzylinder  wieder  dicker,  und  zwar  an  der  Stelle,  wo  er  sich 
mit  der  Markscheide  umgibt.  Von  bier  an  sind  denn  auch  manchmal 
die  einzelnen  Fibrillen  wieder  sichtbar.  Ob  dies  Diinnerwerden  des 
Achsenzylinders  ein  Kunstprodukt  ist,  ist  noch  nicht  entschieden ;  es 
scheint  mir  aber  wenig  wahrscheinlich.  Zuerst  wurde  die  Verjiingung 
von  Deiters  beobachtet. 

Wo  die  Fibrillen  des  Achsenzylinders,  wenigstens  soweit  er  zur 
peripheren  Faser  wird,  bleiben,  haben  wir  schon  besprochen.  Was 


Fig.  20.    Zelle  aus  dem  Lobus  electricus  von  Torpedo.    Molybdanniethode.    (Bethe,  1900.) 

wird  nun  aus  den  Fibrillen  der  Protoplasmaf ortsatze 
und  der  zentral  verlaufenden  Achsenzylinder?  Woher 
kommen  sie  oder  wohin  gehen  sie?  Eine  direkte  Antwort, 
wie  bei  den  Wirbellosen,  geben  die  Fibrillenpraparate  vorlaufig  auf 
diese  Frage  nicht.  Die  Protoplasmafortsatze  teilen  sich  in  feinere 
Zweige  und  die  Zahl  der  in  ihnen  verlaufenden  Fibrillen  nimmt  immer 
mehr  ab.  SchlieBlich  enden  die  Zweige  ziemlich  unvermittelt  mit 
einer  Spitze,  bis  zu  der  man  die  letzten  Fibrillen  verfolgen  kann? 
aber  hier  horen  auch  sie  ganz  unvermittelt  auf,  oder  sind  nicht  weiter 
gefarbt. 
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Die  Beziekungen  zwischenNervenfasern  u n d  G a n g  1  i e n - 
z  ell  en  und  die  pericellularen  Gitter  (Golginet  z  e). 

Die  anfangliche  Idee  Golgis,  daB  die  Protoplasmafortsatze  nur 
OberflachenvergroBerung  zum  Zweck  der  Ernahrung  seien  und  daB 


Fig.  21.    A  Schematisehe  Darstellung  der  Verbindung  zwischen  den  Protoplasmafortsatzen  der  Mitral- 
zellen  und  der  Achsenzylinder  der  Riechepithelzellen  in  den  Glomeruli  olfactorii  (zum  Teil  nach 
v.  Kolliker),  B  Schematlscher  Schnitt  durch  die  Kleinhirnrinde  (zum  Teil  nach  Edinger),  C  Achsen- 
zylinderhose  um  eine  Ganglienzelle  (unter  zu  Grundelegung  einer  Figur  von  Veratti). 


nur  den  Achsenfortsatzen  nervose  Natur  zukame;  hat  von  vornherein 
wenige  Anhanger  gefunden  und  scheint  von  ihm  selber  im  Laufe  der 
Jahre  aufgegeben  zu  sein.  Sie  hat  gegenuber  den  schwerwiegenden 
Bedenken,  die  hauptsachlich  Ramon  y  Cajal7  Kolliker,  Lenhossek  und 
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van  Gebucbten  gegen  sie  vorgebracht  baben,  nicbt  standbalten  konnen. 
Von  diesen  Bedenken  mag  nur  eines  Erwabnung  finden:  Wie  Golgi 
zuerst  nacbwies,  endigen  die  zentralen  Fortsatze  der  „Riecbzellen"  in 
den  Glomeruli  olfactorii.  In  diesen  liegen  keine  Ganglienzellen,  aber 
die  Protoplasmafortsatze  der  Mitralzellen  verzweigen  sicb  in  reichlicker 
Weise  in  ibnen  (Golgi).  Ramon  y  Cajal  wies  dann  nacb,  daB  auBer 
diesen  Protoplasmafortsatzen  keine  nervosen  Gebilde  mit  den  „Riecb- 
nervenfasern"  in  Verbindung  treten,  so  daB  also  die  Weiteiieitung  des 
Reizes  notwendigerweise  durch  die  Protoplasmafortsatze  geschehen 
muB  (Fig.  21  A.  In  betreff  der  Literatur  siebe  Blanes,  1898).  Auch 
an  andern  Orten,  z.  B.  im  molekularen  Teil  des  Ammonsborns  und 
den  bocbsten  Schicbten  der  GroBbirnrinde,  seben  wir  Nervenfasern 
(Neuriten)  sicb  in  Gebieten  aufsplittern,  wo  gar  keine  Ganglienzellen 
liegen,  so  daB  sie  also  nicbt  in  der  von  Golgi  anfangs  angenommenen 
Weise  direkt  durcb  Umspinnung  auf  Ganglienzellen  wirken  konnen, 
sondern  nur  auf  dem  Wege  der  Protoplasmafortsatze  (bocbstens  nocb 
durcb  Vermittlung  andrer  Neuriten).  Die  nervose,  reizleitende  Natur 
der  Protoplasmafortsatze  wird  also  kaum  zu  bezweifeln  sein. 

DaB  die  Endarborisationen  der  Nervenfasern  spezielle  Beziebungen 
zu  den  Korpern  der  Ganglienzellen  eingeben,  ist  nur  von  wenigen 
Orten  des  Zentralorgans  bekannt.  Im  allgemeinen  legen  sie  sicb  den 
Protoplasmafortsatzen  in  gleicbem  MaBe  an,  wie  den  Zellkorpern  selbst, 
indem  die  Faserzweige  entweder  senkrecht  der  Oberflacbe  zustreben 
oder  eine  Strecke  weit  der  Oberflacbe  (des  Zellkorpers  oder  der 
Protoplasmafortsatze)  parallel  laufen,  sicb  dabei  nocb  weiter  teilend. 
Da  die  Zahl  solcber  begleitender  fremder  Acbsenzylinderaste  in  der 
Regel  recbt  betracbtlicb  ist,  so  erscbeinen  die  Zellkorper  und  die  Fort- 
satze gleicbsam  in  einer  7;Acbsenzylinderbose"  drinsteckend. x)  Diese 
Hosen  sind  mit  vielen  Metboden  (Hamatoxylinlacke,  Molybdanmetbode 
u.  s.  w.)  leicbt  zu  seben,  mit  Hilfe  der  Golgiscben  Metbode  sind  sie 


1)  Ob  diese  Nervenfasern  noch  den  Namen  Achsenzylinder  verdienen,  d.  h. 
ob  sie  noch  eine  Markscheide  besitzen,  ist  zweifelhaft.  Manchmal  wird  es  der 
Fall  sein,  manchmal  nicht.  Man  sollte  also  einen  indifferenten  Ausdruck  wahlen, 
im  Grande  ist  die  Frage  aber  ohne  Belang.  Ich  erwahne  dies,  weil  Nissl  in 
sein  em  Buch  (1903)  sagt,  wir  kennten  das  Schicksal  der  freien  Fasern  nach  dem 
Verlust  der  Markscheide  nicht,  weil  mit  den  spezifischen  Achsenzylindermethoden 
nur  der  umkleidete  Achsenzylinder  (also  der  Achsenzylinder  sensu  strictiore)  gefarbt 
wiirde.  —  Ich  erkenne  vollkommen  an,  daft  die  Kaplanschen  und  Beckerschen 
Achsenzylinderfarbungen  sehr  interessant  und  praktisch  wertvoll  sind,  es  ist  aber 
klar,  dafi  eine  wirkliche  Achsenzylinder farbung  an  Bedeutung  kaum  iiber 
eine  Markscheidenfarbung  hinausgehen  kann.  Daft  die  nackte  Nervenfaser 
irgend  welche  besonderen  Stoffe  enthalten  sollte,  welche  den  Ganglienzellen  und 
Protoplasmafortsatzen  nicht  zukommt,  halte  ich  fiir  unwahrscheinlich.  Mir  kommt 
es  daher  zunachst  verfehlt  vor,  uberhaupt  nach  einer  spezifischen  Methode  zur 
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erst  verhaltnismaBig  spat  dargestellt  worden,  weil  ja  in  der  Regel 
nur  einige  wenige  Achsenzylinder  zu  gleicher  Zeit  inkrustiert  werden 
(Villa,  1898,  S.  Ramon  y  Cajal,  1899,  Bethe,  1900,  Veratti,  1900,  u.  a.). 
(Fig.  21  C).  Am  deutlichsten ,  weil  am  dichtesten,  sind  die  Achsen- 
zylinderhosen  an  den  Vorderhornzellen  des  Rtickenmarks,  im  Facialis- 
kern,  im  Deitersschen  Kern,  in  den  Oliven  und  im  Nucleus  dentatus. 
Sie  kommen  aber  auch  an  alien  andern  groBeren  Zellen  vor;  nur  an 
ganz  kleinen  Zellen  (kleine  Hinterhornzellen ,  kleinere  Rindenzellen) 
babe  ich  sie  bis  jetzt  vermiBt. 

Eine  Bevorzugung  des  Zellkorpers  derart,  daB  er  allein  oder  in 
der  Hauptsache  von  Nervenfasern  eingeschlossen  wird,  tritt  nur  an 
wenigen  Stellen  hervor.  Am  bekanntesten  und  auffallendsten  ist  hier 
jedenfalls  die  Art  und  Weise,  mit  der  die  dicken  Nervenfasern  des 
Trapezkorpers  allein  den  Zellkorper  beeherformig  mit  ibren  Asten  imi- 
greifen  (Held,  Kolliker,  Semi  Meyer,  Cajal,  Vincenzi).  Es  ist  viel 
iiber  dieses  ganz  vereinzelt  dastehende  Vorkommnis  gestritten  worden 
und  noch  in  letzter  Zeit  hat  Veratti  (1900)  versucht,  die  Faser  als 
den  eignen  Achsenfortsatz  der  Trapezzellen  und  den  Endkelch  als 
eine  Hiille  derselben  hinzustellen.  Trotz  des  schonen  Beweismaterials, 
das  Veratti  vorbringt,  kann  ich  micli  dock  nach  meinen  eignen  Unter- 
sucbungen,  die  ibm  bei  der  Abfassung  seiner  Arbeit  noch  nicht  be- 
kannt  waren  (Bethe,  1900),  seiner  Ansicht  nicht  anschlieBen.  Es 
handelt  sich  wohl  doch  um  wirkliche  fremde  Nervenfasern,  die  hier 
ganz  besondere  und  noch  nicht  geniigend  aufgeklarte  Beziehungen 
eingehen.  Neben  diesem  einen  dicken  Achsenzylinder,  der  sich  mit 
seinen  Verzweigungen  fast  nur  auf  den  Zellkorper  beschrankt,  exi- 
stieren  aber  auch  bei  den  Trapezzellen  richtige  Achsenzylinderhosen, 
welche  Zellkorper  und  Protoplasmafortsatze  in  gleicher  Weise  umgeben 
(Bethe,  Veratti).    (Nach  Nissl,  1903,  handelt  es  sich  in  den  dicken 

Farbung  der  Neuriten  zu  suchen.  Das,  was  der  Neurit  uberall  enthalt,  siiid  die 
Neurofibrillen  und  die  kommen  in  gleicher  Weise  auch  in  den  Zellen  und  Proto- 
plasmafortsatzen  vor.  Eine  wirkliche  Neuritenmethode  (Nervenfaserfarbung)  wird 
also  voraussichtlich  immer  auch  die  Fibrillen  in  den  Ganglienzellen  und  Dendriten 
mitfarben,  wie  dies  bei  der  schonen  Methode  Bielschowskys  der  Fall  ist,  sie 
Avird  also  keine  spezif  ische  Achsenzylindermethode  sein.  —  Daft  wir  nun  aber 
doch  iiber  das  Schicksal  der  marklos  gewordenen  Neuriten  einiges  wissen,  scheint 
mir  kaum  bezweifelt  werden  zu  konnen,  weil  sicher  viele  von  den  feinen  Fasern, 
die  wir  mit  der  Methylenblau-  und  Golgischen  Methode  und  noch  vielen  andern 
Verfahren  sehen,  Nervenfasern  (Neuriten)  ohne  Markscheide  sind;  dafi  dabei 
manche  Verwechslung  mit  diinnen  Protoplasmafortsatzen  vorkommen  kann,  ist 
storend,  macht  aber  doch  die  Erkenntnis  der  Verhaltnisse  nicht  unmoglich.  Im 
Grunde  scheint  es  mir  ganz  gleichgiiltig  zu  sein,  ob  eine  Nervenfaser  eine  Mark- 
scheide hat  oder  nicht,  wenn  ich  sie  nur  verfolgen  kann;  daft  aber  bei  weitem  die 
meisten  fur  Neuriten  gehaltenen  Fasern  auch  solche  sind,  halte  ich  trotz  aller 
Skepsis  fiir  gesichert. 
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Acksenzylindern  vielleiclit  niclit  urn  Acksenfortsatze  fremder  Zellen, 
welclie  kier  enden,  sondern  um  das  eine  Ende  intrazentraler  Acksen- 
z}  linder  d.  k.  solcker,  die  iiberkaupt  nickt  von  Zellen  entspringen.)  — 
Ein  weiteres  Beispiel  fur  ein  besonderes  Verkalten  der  „Neuriten"  gegen- 
iiber  fremden  Zellkorpern  lief  em  die  Korbzellen  und  die  Purkinjescben 
Zellen.  Die  sogenannten  Acksenfortsatze  der  ersteren  geben  Seiten- 
zweige  ab;  welcke  sick  an  der  Grenze  der  Kornersckickt  in  der  Weise 
yerzweigen,  daB  die  Zellkorper  der  ebendort  liegenden  Purkinjescben 
Zellen  korbformig  mnfaBt  werden  (Fig.  21  B).  An  jedem  Korb  nekmen 
Fortsatze  von  einer  ganzen  Eeike  von  Korbzellen  teil,  und  die  Korbe 
benaekbarter  Zellen  geken  oft  ineinander  iiber  (Cajal  u.  a.).  Nack 
Kolliker  sollen  die  korbbildenden  Fasercken  frei  enden.  Wir  werden 
weiter  unten  seken,  daB  dies  wokl  sicker  nickt  der  Fall  ist.  Hier 
soli  nur  nock  bemerkt  werden ,  daB  die  Ankaufung  von  Nervenfaser- 
zweigen  in  diesen  Korben  wokl  sckwerlick  nur  den  Zellen  zuliebe  ge- 
sckiekt,  denn  nur  die  innerste  Lage  des  aus  vielen  Fasersckickten 
bestekenden  Korbes  liegt  der  Zelle  an;  die  andern  konnen  sick  mekr 
als  eine  Zellbreite  von  der  Zelloberflacke  entfernen.  —  Hiermit  ist  die 
Zakl  der  Falle7  in  denen  in  den  Zentralorganen  besondere  lokale  Be- 
ziekungen  zwiscken  Zellkorpern  und  Acksenzylindern  resp.  Neuriten 
besteken7  ersckopft.  Jedenfalls  geniigen  sie  nickt,  um  dem  Zellkorper 
irgend  einen  besonderen  Vorrang  den  Dendriten  gegentiber  einzu- 
raumen,  denn  der  Fall  des  Trapezkerns  liegt  nock  nickt  ganz  klar  und 
in  den  Faserkorben  stekt  die  Purkinjescke  Zelle  nickt  mit  mekr  Neuriten- 
zweigen  in  Beriikrung,  als  irgend  eine  andre  Zelle  in  ikrer  Hose. 

Bevor  die  Nervenfaserkosen  als  allgemein  verbreitete  Einricktung 
erkannt  waren,  sollten  die  77Endbaumckena  der  Neuriten  kauptsacklick 
die  Zellkorper  umgeben,  okne  daB  dies  eigentlick  in  ausgiebiger  Weise 
beobacktet  worden  ware.  Die  einzelnen  Zweigcken  sollten  bald  mit 
Spitzcken,  bald  mit  Knopfcken  endigen.  Seitdem  nun  in  den  letzten 
Jakren  gezeigt  ist?  wie  nickt  nur  die  Zelleiber,  sondern  auck  die  Den- 
driten bis  an  die  Spitzen  ganz  in  Nervenfasern  die  sick  nock  weiter 
an  iknen  verzweigen,  eingekiillt  sind7  ist  die  Frage,  in  welcker  Weise 
versckiedene  Ganglienzellgebiete  miteinander  in  Verbindung  treten,  in 
eine  neue  Pkase  getreten,  und  die  Bekauptung  der  acktziger  und  neun- 
ziger  Jakre  des  vorigen  Jakrkunderts ,  es  existiere  iiberall  nur  Konti- 
guitat;  muBte  zum  mindesten  einer  neuen  Prufung  unterworfen  werden. 
Es  muBte  von  neuem  untersuckt  werden  ?  ob  diese  Fasern  nur  die 

1)  d.  h.  nervose  Fasern,  die  sicher  keine  Dendriten  sind  und  zum  grofleren 
Teil  als  Neuriten  und  Neuritenzweige  fremder  Ganglienzellen  angesehen  werden 
diirfen.  Ein  mehr  oder  weniger  grower  Teil  dieser  Fasern  mag  iiberhaupt  mit 
keiner  Ganglienzelle  in  direktem  Zusammenhang  stehen.  DaC  es  solche  Fasern 
geben  mufi,  hat  Nissl  (1903)  indirekt  bewiesen! 
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Zelle  unci  die  Denclriten  umschwarmen  und  weiter  nichts  tun;  als  dicht 
an  ihrer  Oberflache  dahinziehen,  oder  ob  sie  vielleicht  cloch  mit  clem, 
was  sie  einschlieBen ,  irgend  welcbe  naheren  Beziehungen  eingehen. 
Andrerseits  wurde  von  neuem  die  Frage  aktuell,  ob  nicbt  bier,  wo 
Neuritenzweigchen  sich  so  nahetreten,  Anastomosen  zwiscben  verschie- 
denen  Fasern  vorbanden  sincl,  wie  sie  Golgi  von  Anfang  an  ange- 
nommen  bat.  An  einigen  Stellen,  besonders  in  den  Faserkorben  am 
Grande  der  Purkinjescben  Zellen,  ist  ein  solcbes  Anastomosieren  ver- 
scbiedener  Nervenfaserchen  auf  Grund  von  Golgipraparaten  mebrfacb 
behauptet  worden  unci  mit  Hilf e  meiner  Molybdanmetbocle  u  n  s  c  h  w  e  r 
sicberzustellen.  An  den  meisten  andern  Orten  ist  nacb  meiner  Auf- 
fassung  dies  Anastomosieren  kein  clirektes,  sonclern  geschieht  clurcb 
Yermittlung  eines  bistologiscben  Elementes,  das  in  seinem  farberischen 
Verbalten  von  clem  der  Nervenfasern  abweicbt.  Es  wird  reprasentiert 
clurcb  die  pericellularen  Xetze7  welcbe  icb  mit  clem  Namen  Golginetze 
belegt  babe. 

Zuerst  wurclen  diese  Xetze  von  Golgi  geseben?  aber  nur  beilaufig 
erwabnt.  Spater  (1898)  bat  er  sie  an  der  Hand  von  Praparaten,  die 
nacb  seiner  Metbode  clargestellt  waren7  genauer  bescbrieben  unci  ab- 
gebilclet.  Es  sind  Netze  mit  polygonalen  Mascben,  welche  sich  liber 
die  ganze  Oberflacbe  des  Ganglienzelleibes  unci  cler  Protoplasmafort- 
siitze  ausbreiten.  Sie  legen  sicb  cler  Oljerflacbe  ganz  clicbt  an  und 
bullen  so  die  ganze  Zelle  in  einen  enganliegenden  Mantel.  Wegen 
einer  gewissen,  wenn  aucb  ziemlicb  entfernten  Abnlicbkeit  mit  den 
Netzen,  die  das  Keratingeriist  cler  Markscbeiclen  ausmachen7  hielt 
Golgi  dieselben  fiir  gleicbartig  und  bezeiclmete  sie  claber  als  Neuro- 
keratinbulle  cler  Ganglienzellen.  In  cler  Tat  ist  diese  Abnlicbkeit  eine 
ganz  auBerliche,  clenn  die  Haupteigentiimlicbkeit  des  Neurokeratins7 
die  Unverclaulicbkeit7  besitzen  diese  Netze  nicbt ?  wie  man  sicb  leicht 
an  Verdauungspraparaten  itberzeugen  kann. 

Der  erste,  cler  einen  Zusammenbang  dieser  Netze  mit  Nerven- 
fasern  (Keuriten7  nackten  Acbsenzylindern)  annabm?  war  Semi  Meyer 
(1897).  Er  beobacbtete  mit  Hilfe  cler  Metbylenblaumetbode  an  ver- 
scbieclenen  Stellen  des  Zentralorgans ,  daB  diinne  ?,Acbsenzylinderu 
seitlieb,  haufiger  aber  an  der  Spitze  cler  Protoplasmafortsatze  an  das 
umgebencle  Ketz  berantraten  und  anscbeinend  mit  demselben  ver- 
scbmolzen.  Er  zog  bieraus  den  ScbluB^  daB  die  pericellularen  Netze 
Endausbreitungen  von  Acbsenzylindern  seien  unci  daB  clurcb  sie  ein 
sebr  inniger  Kontakt  zwiscben  Acbsenzylindern  und  Zellkorpern  lier- 
gestellt  wiirde ;  es  banclle  sich  aber  nur  urn  Kontakt,  clenn  die  Grenze 
zwiscben  Netz  und  Zellsubstanz  sei  durchaus  scharf. 

Kurz  darauf  erschien  eine  inhaltsreiche  Arbeit  von  Held  (1897), 
in  welcher  gleichfalls  die  Netze  als  Achsenzylinderausbreitungen  an- 

Bethe,  Nervensystem.  5 
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gesehen  werden.  Eine  genaue  Betracbtung  von  Golgipraparaten  aus 
verschiedenen  Gegenden  des  Nervensystenis  lehrten  ibn,  daB  unmog- 
licb  alle  diinneren  Seitenzweige,  welche  man  an  den  Protoplasmafort- 
satzen  bei  starker  Impragnierung  wabrnimmt,  wirkliche  Zweige  sein 
konnten.  Art  des  Ansatzes  (Winkel  zum  Hauptstamm),  Ausseben  and 
Verlauf  lassen  es  vielmebr  aufs  bocbste  wabrscbeinlicb  erscbeinen,  daB 
es  sicb  gar  nicbt  um  Seitenzweigcben  der  Protoplasmafortsatze,  sondern 
am  diinne,  fremde  „Acbsenzylindera  bandelt,  die  sicb  bier  an  die  Ober- 
flacbe  der  Protoplasmafortsatze  ansetzen.  An  andern  Golgipraparaten 
gelang  es  ibm  nun,  die  Golginetze  darzustellen  und  zu  seben,  daB 
unzweifelbafte  „Acbsenzylinder"  in  die  Netze  iibergeben  und  sicb  in 
ibnen  auflosen.  (Einige  dieser  Praparate,  die  mir  Herr  Held  giitigst 
demonstrierte ,  zeigten  dies  Verhalten  niit  groBer  Deatlicbkeit  und  icb 
wiirde  sie  obne  weiteres  fiir  iiberzeugend  balten,  wenn  bei  der  Golgi- 
scben  Metbode  nicbt  immer  die  Gefahr  vorbanden  ware,  daB  Dinge, 
die  benacbbart  sind,  miteinander  verkleben,  obne  in  Wirklicbkeit  in 
Zusammenbang  zu  steben.)  Bei  Anwendung  einer  besonderen  Metbode 
fand  Held  nun,  daB  sicb  die  letzten  Enden  der  Achsenzylinder  durcb 
eine  besondere  Art  von  Granulationen  auszeicbnen,  welcbe  er  als 
Neurosomen  bezeicbnet.  Mit  solcben  Neurosomenhaufcben  sab  nun 
Held  die  Ganglienzellen  und  Dendriten  reicblicb  besetzt  und  zog  dar- 
aus  den  ScbluB,  daB  bier  iiberall  Acbsenzylinderendigungen  an  der 
Oberflacbe  des  Zellkorpers  vorlagen.  Da  aber  eine  scbarfe  Grenze 
zwiscben  Neurosomenbaufcben  und  Zellplasma  sich  nicbt  zeigte,  so 
folgerte  er,  daB  es  sicb  nicht  um  eine  bloBe  Beriibrung  durch  die 
Acbsenzylinder  bandle,  sondern  um  eine  Konkreszenz,  um  Kontinuitat. 

In  abnlicber  Weise  sprach  sicb  aucb  Nissl  (1898,  nacb  Besicbtigung 
von  mir  angefertigter  Praparate)  fiir  einen  Zusammenbang  von  Golginetz 
und  fremden  Nervenfasern  aus.  Nocb  ebe  icb  selber  micb  zu  der  Frage 
geauBert  und  meine  Befunde  bescbrieben  batte,  gab  Cajal  (1898)  eine 
Kritik  der  Golginetze,  in  der  er,  sicb  speziell  gegen  Nissl  und  micb 
wendend  und  gestutzt  auf  Metbylenblaupraparate ,  die  Netze  fiir  eine 
peripbere  Verdicbtung  eines  allgemeinen,  die  ganze  Zelle  durcbsetzenden 
protoplasmatiscben  Netzes  erklarte  und  vor  der  neuen  Lebre  als 
reaktionar  warnte.  Eine  abnlicbe  Auffassung  der  Golginetze  wurde 
auf  Grund  eigner  Untersucbungen  von  Donaggio  geauBert.  

Es  ist  wobl  kaum  zu  bestreiten,  daB  bei  dem  Golgiscben  Im- 
pragnationsverfabren  Verklebungen  zwiscben  Elementen  vorkommen, 
die  direkt  nicbts  miteinander  zu  tun  baben.  Wie  oft  sie  vorkommen 
und  bei  welcben  Gelegenbeiten  sie  zur  Beobacbtung  von  nicbtexistie- 
renden  Zusammenbangen  Veranlassung  geben,  dariiber  kann  die  Me- 
tbode selber  keinen  AufscbluB  geben,  weil  sie  bei  der  gleicbmaBig 
scbwarzen  Scbicbt,  mit  der  sie  die  Oberflacben  umgibt,  eine  Erkennung 
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der  inneren  Struktur  verhindert.  Icli  verkenne  nicbt,  daB  die  Methode 
in  der  Hand  ihres  Meisters  und  derjenigen  seiner  Nacbfolger,  welcbe 
sie  nicbt  kritiklos  und  nur  zu  dem  Zweck,  rait  leichter  Miibe  eine 
groJBe  Anzabl  von  Publikationen  in  die  Welt  zu  setzen,  anwandten, 
die  Kenntnis  vom  Bau  des  Nervensystems  wesentlicb  gefordert  bat, 
aber  es  darf  nicbt  verlangt  werden,  daB  man  alles  das,  was  sie  zeigt, 
als  Evangelium  hinnimmt  und  Zweifel  unterdriickt,  die  berecbtigt  sind. 
Zu  diesen  Zweifeln  gebort  der,  daB  nicbt  alle  Fortsatze,  welcbe  eine 
„vollstandiga  impragnierte  Zelle  zeigt,  wirklicb  aucb  alle  zur  Zelle 
selber  geboren.  AuBer  der  Metbylenblaumetbede ,  die  in  der  Hand 
von  Dogiel  und  Ramon  y  Cajal  aucb  im  Zentralnervensystem  so  scbone 
Resultate  gezeitigt  bat,  besitzen  wir  nocb  andre  Metboden,  welcbe  bei 
starker  VergroBerung  aucb  die  feinsten  Fasercben  erkennen  lassen,  die 
alte  Karminmetbode ,  dann  die  Heidenbainscbe  Farbung,  meine  Mo- 
lybdanmetbode  und  andre.  Alle  diese  Metboden  lassen  aucb  von  der 
inneren  Struktur  der  Fasern  erkennen.  Die  letztgenannten  beben  nicbt 
einzelne  wenige  Elemente  in  der  Farbung  bervor,  sondern  stellen  alles 
dar,  was  vorbanden  ist.  Infolgedessen  verlangen  sie  dunnere  Scbnitte 
und  es  springt  nicht  das,  was  an  ibnen  gesehen  werden  kann,  sofort 
in  die  Augen,  sondern  es  bedarf  des  eingebenden  Studiimis,  aber  zu 
seben  ist  in  ihnen  mebr  oder  weniger  alles,  was  iiberbaupt  vorbanden 
ist.  Was  nun  in  solcben  Praparaten  vor  allem  gegeniiber  „voll- 
standigen"  Impragnationen  vermiBt  wird,  ist  die  groBe  Zabl  feinster 
Seitenzweige  an  den  Protoplasmafortsatzen.  (Die  Dendriten  der  Pur- 
kinjescben  Zellen  nebme  icb  biervon  aus.)  GewiB,  sie  sind  aucb  bier 
reicblicb  geteilt,  aber  die  Teilaste  sind  stark  und  die  einzelnen  Tei- 
lungen  liegen  weit  auseinander,  so  wie  dies  sebr  baufig  aucb  an 
Golgiscben  Praparaten  zu  seben  ist  und  bauptsacblicb  von  Golgi  selber 
abgebildet  wurde.  Die  baufigen,  knorrigen  Verdickungen,  mit  daran- 
sitzenden  viel  diinneren  Seitenzweigen ,  die  feblen.  Bei  unzweifel- 
baften  Dendritenteilungen  sind  gewobnlicb  beide  Aste  gleicb  stark; 
ist  der  eine  dtinner,  so  erleidet  der  Hauptast  dock  immer  eine  Ab- 
lenkung  aus  der  Ricbtung  des  Stammes.  Der  Winkel  zwiscben  zwei 
Asten  ist  meist  groB;  weiterbin  verlaufen  sie  wobl  nie  nabe  beieinander 
und  parallel. 

Wenn  man  nun  darauf  bin  Golgipraparate  und  die  vielen  in  der 
Literatur  zerstreuten  Abbildungen  von  solcben  betracbtet,  so  wird  man 
sebr  baufig  Falle  finden,  in  denen  eine  Anzabl  von  dendritiscben 
Seitenasten  sicb  dem  nicbt  fugen.  (Als  Beispiele  aus  der  leicbt  zu- 
ganglicben  Literatur  fiibre  icb  bier  die  Fig.  10  von  Lenbossek,  1895,  und 
Fig.  539  u.  737  von  Kolliker,  1896,  an.)  Menials  gebt  ein  wirklicber 
Seitenast  eines  Protoplasmafortsatzes  in  der  Weise  vom  Hauptstamm 
ab,  daB  er  mit  dem  proximalen  Stammende  einen  spitzen  Winkel  bilclet, 
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anstatt  einen  stumpfen.  Aber  auch  solche  „Seitenaste"  sieht  man 
nicht  selten  in  Golgipraparaten  an  den  Dendriten  und  sie  sind  auch 
mehrfach  als  solche  abgebildet  (z.  B.  Kolliker,  Fig.  737).  SchlieBlich, 
in  Praparaten,  welche  die  innere  Struktur  der  Fasern  erkennen  lassen, 
sieht  man  die  Protoplasmafortsatzaste  ziemlich  scharf  sich  zuspitzen 
und  enden.  In  Golgipraparaten  setzt  sich  aber  dem  Anschein  nach 
der  Ast  sehr  haufig  nach  der  Zuspitzung  noch  als  d tinner  Faden  fort 
(z.  B.  Golgi,  1894,  Tafel  6,  Fig.  3). 

Nach  diesen  Beobachtungen  bin  ich  wie  Held  (1897)  zu  der  An- 
sicht  gelangt,  daB  an  solchen  Stellen  Elemente,  die  direkt  nicht  zum 
betreffenden  „Neurona  gehoren,  sondern  seinen  Teilen  nur  nahe  kommen, 
durch  den  schwarzen  tlberzug  mit  ihm  verklebt  sind.  Es  ist  nun  zu 
entscheiden,  welcher  Art  diese  f  rem  den  Elemente  sind,  die  mit  den 
Protoplasmafortsatzen  resp.  dem  Zellkorper  verklebt  zur  Darstellung 
gelangen.  —  Eine  absolut  sichere  Unterscheidung  zwischen  Achsen- 
zylindern  und  Dendriten  laBt  die  Golgische  Methode  nicht  zu  (auch 
bei  andern  Methoden  ist  sie  oft  schwer  und  manchmal  unmoglich). 
Ausgehend  von  solchen  Zellarten,  bei  denen  ein  Zweifel  dariiber, 
was  Achsenfortsatz  und  was  Dendrit  ist,  nicht  existiert  (Vorder- 
hornzellen,  Pyramidenzellen,  Purkinjesche  Zellen),  hat  man  gefunden, 
dafi  die  Dendriten  in  der  Regel  dicker,  hockeriger  und  weniger 
zylindrisch  sind  als  die  Achsenfortsatze.  Auch  der  Modus  der  Ver- 
zweigung  ist  ein  verschiedener.  So  gut  diese  Unterschiede  bei  man- 
chen  Zellarten  ausgebildet  sind,  so  lafit  sich  doch  in  andern  Fallen 
eine  sichere  Entscheidung  nicht  treffen.  Infolgedessen  herrscht  bei 
einigen  Zellarten  immer  noch  Unklarheit,  welcher  Fortsatz  als  Achsen- 
fortsatz anzusprechen  ist.  Ja  bei  manchen  Zellen,  z.  B.  bei  den  Korb- 
zellen  des  Kleinhirns,  hat  man  sich  dahin  geeinigt,  einen  Fortsatz 
als  Neuriten  zu  bezeichnen,  der  die  maBgebenden  Charakteristika  gar 
nicht  besitzt.  (Er  ist  hier  dicht  an  der  Zelle  diinn,  schwillt  dann 
aber  zu  einer  Dicke  an,  die  kein  Dendrit  dieser  Zellen  erreicht  und 
zeigt  auch  nicht  selten  im  Verlauf  knorrige  Verdickungen.)  So  wie 
es  sich  urn  kurz  abgeschnittene  Faden  handelt ,  die  also  nicht  auf 
weitere  Strecken  gepruft  werden  konnen,  ist  eine  Unterscheidung 
iiberhaupt  unmoglich.  Die  Entscheidung,  ob  es  sich  bei  jenen  of  fen- 
bar  fremden,  den  Protoplasmafortsatzen  anhaftenden  Elementen  um 
diinne  Achsenzylinder  oder  diinne  Dendritenzweige  fremder  Zellen 
handelt,  ist  also  aus  den  Golgipraparaten  nicht  ohne  weiteres  zu  treffen. 
Nach  meiner  Ansicht  kommt  beides  vor,  so  daB  ich  die  schon  erwahnte 
Ansicht  Helds,  es  handle  sich  um  fremde  Achsenzylinder,  nicht  in 
ihrer  ganzen  Ausdehnung  unterschreiben  kann. 

Ein  seitliches  Ansitzen  von  diinnen  Achsenzylindern  an  Proto- 
plasmafortsatzen hat  zuerst  Deiters  (1865)  beobachtet.   Seine  Angaben 
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lauten  so  bestimmt,  seine  feine  Beobachtungsgabe  steht  so  auBer  allem 
Zweifel,  daB  ich  an  der  Richtigkeit  seiner  Angabe  nicht  zweifle.  Sie 
setzen  sich  nach  seinen  Abbildungen  und  nach  seiner  Beschreibung 
stets  mit  einem  FiiBchen  an  den  Dendriten,  der  keine  Anderung  in 
seiner  Verlaufsriclitung  zeigt,  an,  wie  dies  auch  in  Golgipraparaten 
zu  sehen  ist.  Von  diinnen  Dendritenzweigen  waren  diese  Fadchen  in 
ibrem  Ansseben  durchaus  verschieden,  und  sie  glicben  ganz  diinnen 
Acbsenzylindern.  Was  aber  die  Hauptsache  ist:  es  gelang  ibm  mehr- 
inals,  die  Fadchen  auf  langere  Strecken  zu  verfolgen  und  zu  seben, 
daB  sie  sich  nach  einer  gewissen  Strecke  mit  einem  diinnen  Mark- 
mantel  umgaben. 

In  welcber  Weise  Nervenf aserverastelungen  an  Zellen  und  Dendriten 
seitlicb  herantreten,  ist  mebrfacb  mit  Hilfe  der  Golgiscben  Methode, 
besonders  schon  aber  von  Cajal  (1896)  an  Methylenblaupraparaten  ge- 


Fig.  22.    Hinterstrangsfasern ,  welche  Kollateralen  zu  Zellen  der  Substancia  gelatinosa  sendeu  liaeh 
Kamon  y  Cajal  (1896,  S.  166,  Methylenblaupraparat). 


zeigt  worden  (Fig.  22).  Denkt  man  sich  die  Zellen  und  den  einen 
oder  den  andern  Faserzweig  auf  kurze  Strecken  zusammen  inkrustiert, 
so  erbalt  man  das  Bild,  das  so  baufig  in  Golgipraparaten  zu  seben 
ist.  DaB  bier  die  Nervenfaserenden  zu  den  Zellkorpern  und  Dendriten 
in  innige  Beziebungen  treten,  liegt  auf  der  Hand.  Es  bleibt  zu  unter- 
sucben,  wie  weit  diese  Beziebungen  geben. 

Ich  komme  auf  die  Golginetze  zuriick:  An  meinen  Mohbdan- 
praparaten  siebt  man  sie  mit  einer  Scharfe,  wie  wTobl  bei  keiner  andern 
Metbode.  Sie  finden  sicb  auf  der  Oberflache  aller  Ganglienzellen  des 
Zentralnervensystems ;  an  mancben  Stellen  debnen  sie  sich  aber  von 
bier  aus  durch  die  ganze  graue  Substanz  mebr  oder  weniger  diffus 
aus,  so  in  der  GroBhirnrinde,  im  Kleinhirn,  im  Ammonshorn  und  in 
der  Substantia  gelatinosa.  An  den  iibrigen  Orten,  also  besonders  in 
den  motoriscben  Kernen,  im  Nucleus  dentatus,  den  Oliven  u.  s.  w. 
bleiben  sie  zwar  auf  die  Zelloberflacbe  bescbrankt,  wo  sicb  aber  zwei 
Zellen  oder  zwei  Dendriten  berukren,  da  gebt  das  Golginetz  vom  einen 
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aufs  andre  tiber  (Fig.  23,4).  Diese  Netzhose  umkleidet  die  ganze 
Ganglienzelle  und  begleitet  die  Dendriten  bis  zu  ihrer  auBersten  Spitze, 
wo  die  Netzmaschen  eine  langgestreckte  Form  annehmen  (Fig.  23  B). 
Der  Achsenfortsatz  der  Zelle  kann  bis  dahin,  wo  die  Markscheide  be- 
ginnt,  von  Netz  eingehiillt  sein,  am  Anfang  der  Markscheide  hort  es  aber 
immer  auf,  manchmal  auch  schon  frtiher.  Gleiclizeitig  mit  dem  Golginetz 


Fig.  23.  Golginetze  gefarbt  nach  der  Molybdanmethode.  A  um  eine  Zelle  des  Nucleus  dentatus 
vom  Hund,  B  um  das  Ende  eines  Protoplasroafortsatzes  im  Olivenkern,  C  bei  a  scbeinbarer  Uber- 
gang  einer  Nervenfaser  in  das  Golginetz  eines  diinnen  Protoplasmafortsatzes.  Bei  b  wiirde  das  gleiche 
Verhalten  vorgetauscht,  wenn  nicbt  der  gefarbte  Faden  f  in  das  Golginetz  einer  andern  Zelle  iiber- 
ginge.  Der  diinne  Protoplasmafortsatz  ist  stellenweise  so  gescnrumpft .  dafi  das  Golginetz  nicht 
erkennbar  ist.    D  Ubergang  von  diinnen  Nervenfasern  in  das  Golginetz  eines  Protoplasmafortsatzes. 

Nach  Bethe  (1900). 

farbt  sich  manclimal  ein  andres  Netz7  das  ich  Fiillnetz  genannt  habe. 
Es  kann  meist  leicht  vom  Golginetz  unterschieden  werden  und  zeigt  ein 
ganz  andres  Verhalten,  indem  es  auf  die  Markscheiden  tibergeht  und 
nicht,  wie  das  Golginetz,  auf  die  graue  Substanz  beschrankt  ist. 

DaB  es  sich  in  den  Golginetzen  um  eine  spezifische  Bildung 
handelt,  welche  nur  auBerhalb  der  Ganglienzellen  vorkommt,  dariiber 
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kann  nach  meiner  Meinung  gar  kein  Zweifel  bestehen.  Der  Ansicht 
Cajals ,  daB  sie  innerhalb  des  Zellplasmas  lagen  und  nur  eine  Ver- 
dichtung  ernes  allgemeinen,  durch  die  ganze  Zelle  verbreiteten  Proto- 
plasmanetzes  seien,  muB  ich  auf  das  entschiedenste  entgegentreten, 
denn  auf  meinen  Praparaten  babe  icb  aucb  nie  die  geringste  Spur 
clavon  entdecken  konnen,  daB  sie  sicb  von  der  aufieren  (!)  Oberflache 
in  das  Innere  der  Zellen  hinein  erstreckten.  Mit  gleicher  Bestimmt- 
heit  muB  icb  der  gelegentlich  getanen  AuBerung  Apathys  entgegen- 
treten, daB  die  Golginetze  eine  gliose  Hiille  der  Ganglienzellen  seien. 3) 
Vorlaufig  sebe  icb  aucb  nicbt  den  mindesten  Beweis  dafiir.  Weder 
zu  den  Gliakernen  nocb  zu  den  Gliafasern  oder  dem  Protoplasma  der 
Gliazellen  zeigen  sie  irgend  welcbe  Beziehungen.  Ibr  ganzes  Verhalten 
zu  den  Zellen  drangt  vielmebr  dazu,  ibnen  eine  funktionelle  Bedeutung 
zuzuerteilen.  An  Zellen  von  gleicbem  Typus  ist  namlich  das  Bild  der 
Golginetze  ein  durcbaus  gleichartiges ;  dagegen  ergeben  sicb  zwiscben 
den  verschiedenen  Zelltypen  wesentliche  Unterschiede,  die  zum  Teil 
so  groB  sind,  daB  man  aus  einem  kleinen  Stuck  Golginetz  seben 
kann,  was  fiir  einer  Zelle  es  angebort.  So  ist  das  Netz  der  Zellen 
des  Nucleus  dentatus  viel  groBmascbiger ,  als  das  von  Vorderhorn- 
zellen;  an  den  Zellen  des  Ammonsborns  sind  die  Mascben  eckiger, 
als  an  andern  Orten;  die  Olivenzellen  sind  mit  einem  doppelten  Netz 
umgeben,  einem  inneren  kleinmascbigen  und  einem  auBeren  groB- 
mascbigen?  welcbe  durch  radiare  Stabcben  miteinander  kommunizieren 
u.  s.  w.  Icb  kann  mir  diese  Erscbeinungen  weder  im  Sinne  Cajals, 
nocb  in  dem  Apathys  deuten. 

In  der  Regel  ist  die  Farbnng  des  Golginetzes  am  schonsten, 
wenn  die  Fibrillen  und  die  Nervenfasern  gar  keine  Farbe  mehr  an- 
genommen  haben.  Die  Bedingungen,  unter  denen  seine  Farbung  zu- 
stande  kommt,  sind  eben  andre,  woraus  ich  den  SchluB  ziehe,  daB 
die  Substanz  des  Netzes  von  der  der  Fibrillen  und  Nervenfasern  ver- 
schieden  ist.  So  angenehm  diese  Eigenscbaft  ist,  urn  die  Netze  selber 
genau  zu  studieren,  so  unangenebm  ist  sie,  um  ibre  Beziehungen  zu 


1)  In  einer  klirzlich  erschienenen  Arbeit  (1902)  hat  Held  seine  Meinung  dahin 
verandert,  dafi  das  Golginetz  mit  den  Neurosomenhaufen  nichts  zn  tun  hatte 
und  ein  glioses  Gitter  sei.  Er  wirft  es  mit  meinem  Fiillgitter  zusammen,  be- 
sonders  auf  Grnnd  gewisser  Ringe  an  den  markhaltigen  Fasern,  die  mir  iibrigens 
langst  bekannt  waren,  deren  Ahnlichkeit  mit  dem  Golginetz  aber  doch  nur  sehr 
aufierlich  ist.  Direkte  Ubergange  vom  Fiillnetz  oder  den  Ringen  ins  Golginetz 
bestreite  ich  in  ihrer  wirklichen  Existenz.  Stellen,  wie  sie  Held  zeichnet,  kenne 
ich  sehr  wohl  und  habe  sie  seinerzeit  griindlichst  studiert;  ich  kann  sie  aber 
nicht  einmal  in  den  Zeichnungen  Helds  als  beweiskraftig  ansehen.  Demnach 
mufi  ich  daran  festhalten,  dafi  die  Golginetze  eine  spezifische  Oberflachenstruktur 
der  Ganglienzellen  und  Protoplasmafortsatze  sind. 
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den  anderu  Elementen  festzustellen.  Man  ist  dabei  auf  gelegentlicbe 
Praparate  angewiesen ,  in  denen  Fibrillen  und  Netze  oder  Netze  und 
Nervenfasern  gleicbzeitig  dargestellt  gefunden  werden. 

In  solcben  Priiparaten  findet  man  nicht  so  sehr  selten  Stellen, 
an  denen  man  ganz  deutlich  diinne  Nervenfasern  direkt  in  das  Golgi- 
netz  tibergeben  sieht;  wie  dies  bereits  von  Held  an  Golgipriiparaten 
beobacbtet  ist.  Die  Gef abr ,  daft  es  sicb  in  meinen  Praparaten  urn 
Verklebungen  bandelt,  ist  auBerordentlicb  gering,  denn  trotz  der 
Dunkelbeit   und  Scbarfe,   mit  der  die  Netze  und  Nervenfasern  in 

ft  -J'l  a 


Fig.  24.  A  Vorderhornzelle  vom  Kalb.  Durch  Zufall  ist  der  Schnitt  so  gefiihrt,  dafl  bei  gleicher 
Einstellimg  Nervenfaserhose ,  Golginetz  und  in  der  Zelle  verlaufende  Fibrillen  zu  sehen  sind.  Dem 
Anschein  nach  gehen  Nervenfasern  und  Fibrillen  ins  Golginetz  iiber.  B  Protoplasmafortsatz  aus  der 
Medulla  des  Kaninchens.  Gleichzeitige  Farbung  der  Fibrillen  und  des  unigebenden  Golginetzes.  An 
der  Stelle  des  Pfeils  geht  eine  Fibrille  in  einen  Knotenpunkt  des  Golginetzes  iiber.    (Bethe,  1900.) 

solcben  Fallen  gefarbt  sind,  sind  sie  docb  nocb  durcbsicbtig ;  auBer- 
dem  ist  die  Farbung  meist  so  vollstandig,  daB  man  es  unbedingt 
merken  miiBte,  wenn  die  Fasern  sicb  nur  anlagerten  und  dann  weiter- 
zogen. 

Mancbmal  siebt  man  auf  einer  verbaltnismaBig  kleinen  Strecke 
eines  Dendriten  eine  ganze  Anzabl  solcber  ditnner  Nervenfasern  in 
das  peripbere  Gitter  tibergeben  (Fig.  23  D,  b — g),  an  andern  Stellen 
treten  sie  in  geringerer  Anzabl  beran.  In  dieser  Figur  (23  D)  treten 
die  Fasern  seitwarts  an  den  Protoplasmafortsatz.  Wie  wir  saben, 
sind  aber  die  Zellen  und  Dendriten  von  Nervenfaserbosen  eingebiillt, 
welcbe  dem  Golginetz  von  auBen  ziemlicb  dicbt  anliegen.  Aste  dieser 
parallel  verlaufenden  Fasern  siebt  man  nun  ebenfalls  in  die  Golgi- 
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netze  tibergehen,  wie  dies  in  Fig.  24  A  zu  sehen  ist.  Die  Zelle  ist 
so  getroffen,  daB  bei  ein  und  derselben  Einstellung  an  den  verschie- 
denen  Stellen  die  versckiedenen  Schichten  zu  sehen  sind.  Im  unteren 
Teil  sieht  man  die  auBerste  Schicht,  die  Achsenzylinderhose,  im  mitt- 
leren  Teil  verschwindet  sie  und  macbt  dem  Golginetz  Platz,  im  ober- 
sten  Teil  siebt  man  die  Neurofibrillen.  Im  mittleren  Teil  sieht  man 
nun  die  Achsenzylinder  d,  e  und  f  sich  verzweigen  und  ins  Netz 
tibergehen. 

Wir  haben  schon  gesehen,  daB  bei  Golgipraparaten  sich  bisweilen 
die  Spitze  eines  Dendritenzweiges  in  einen  dtinnen  Faden  fortsetzt, 
der  einem  Achsenzylinder  mehr  ahnlich  sieht,  als  einem  Protoplasma- 
fortsatz.  An  solchen  Stellen  hat  nun  Semi  Meyer  in  erster  Linie 
Ubergange  von  Nervenfasern  in  das  den  Dendriten  umgebende  Netz 
gesehen.  Ich  habe  dasselbe  verschiedene  Male  mit  grofler  Deutlichkeit 
beobachten  konnen  (Fig.  23  B  und  C,  a),  halte  diese  Falle  aber  fur 
nicht  so  beweisend,  weil  die  dtinnen  Dendriten  manchmal  so  zusammen- 
schnurren?  daB  auf  kurze  Strecken  ein  einheitlicher  Strang  entsteht, 
der  einer  Nervenfaser  sehr  ahneln  kann  (Fig.  23  C,  b).  Ist  solch  zu- 
sammengeschnurrtes  Dendritenende  kurz  abgeschnitten ,  so  kann  es 
sehr  wohl  den  Ubergang  eines  Achsenzylinders  in  das  Netz  eines 
Dendriten  vortauschen.  In  dieser  Figur  geht  der  zusammengeschnurrte 
Dendritenzweig,  d.  h.  wie  aus  analogen,  nicht  geschnurrten  Stellen 
hervorgeht ;  nur  sein  Golginetz ,  bei  g  in  das  Golginetz  eines  groBen 
Protoplasmafortsatzes  tiber,  eine  Erscheinung,  die  recht  haufig  zur 
Beobachtung  gelangt.  Urn  sich  vor  Irrtumern  zu  schtitzen,  muB  man 
nur  Falle  in  Betracht  ziehen?  wo  man  den  fur  eine  Nervenfaser  ge- 
haltenen  Faden  auf  langere  Strecken  verfolgen  kann,  denn  das  Zu- 
sammenschnurren  diinner  Dendritenzweige  findet  immer  nur  auf  kurze 
Strecken  statt. 

Wenn  ich  mein  ganzes  Material  sichte,  so  bleiben  doch  immer 
noch  eine  ganze  Anzahl  von  Fallen  iibrig  (unter  diesen  die  hier  ab- 
gebildeten),  in  denen  mir  ein  tibergehen  von  Achsenzylindern  in  das 
Golginetz  tiber  allem  Zweifel  erhaben  zu  sein  scheint,  Ich  habe  mich 
trotzdem  in  meiner  diesem  Gegenstand  gewidmeten  Publikation  (1900) 
sehr  vorsichtig  iiber  diesen  Punkt  (und  iiber  die  gleich  zu  erwahnen- 
den)  ausgesprochen.  Man  hat  sich  verschiedentlich  dartiber  gewundert 
und  den  SchluB  daraus  gezogen,  daB  ich  selber  nicht  vollkommen 
iiberzeugt  sei.  Man  hat  mich  aber  falsch  verstanden :  Meine  Praparate 
zeigten  die  beschriebenen  Verhaltnisse  durchaus  deutlich,  auf  jeden 
Fall  nicht  weniger  deutlich7  als  meine  Abbildungen.  Sehr  viele  Autoren 
hatten  sich  an  meiner  Stelle  ganz  bestimmt  und  ohne  jeden  Ruckhalt 
geauBert,  und;  wenn  ich  mein  Urteil  reserviert  abgab,  so  geschah  es 
deswegen,  weil  ich  die  Dinge  statt  tausendmal,  nur  einige  wenige  Mai 
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deutlich  gesehen  hatte.  Bei  derartig  subtilen  Dingen  konnen  aber 
Einzelfalle  niclit  unbedingt  entscheidend  sein. -1) 

In  den  dtinnen  Nervenfaserzweigen  habe  ich  Neurofibrillen  koch- 
stens  andeutungsweise  gesehen,  aber  man  wird  nach  allem  annehmen 
miissen,  dafi  auch  in  den  Zweigen  Fibrillen  enthalten  sind,  wenn  es 
so  in  den  Stammen  ist.  Die  ditnnen  Fasern  schnurren  eben  mit  noch 
groBerer  KegelmaBigkeit  zusammen,  als  die  dicken.  Wo  bleiben  nun 
die  Fibrillen,  wenn  die  Nervenfasern  in  die  Golginetze  ubergehen. 
Nach  meiner  Uberzeugung  gehen  sie  in  die  Netze  iiber,  um,  hier  um- 
hitllt  von  einer  besonderen  Substanz,  die  in  der  Eegel  gefarbt  wird, 
sich  untereinander  zu  mischen,  sich  zu  teilen  und  ein  Gitter  zu  bilden. 
Hierfiir  spricht  folgendes:  In  Praparaten,  welche  keine  eigentliche 
Golginetzfarbung  zeigen,  sondern  nur  Neurofibrillen  erkennen  lassen, 
sieht  man  manchmal  auf  der  Oberflache  der  Zellen  ein  feines  Netz, 
dessen  einzelne  Fadchen  die  Dicke  von  Neurofibrillen  haben  und  nicht 
wie  die  Netzbalken  der  sonst  sichtbaren  Golginetze  um  vieles  dicker 
sind.  In  einem  andern  Fall  gelang  es  mir,  innerhalb  des  hier  nur 
schwach  gefiirbten  Golginetzes  feine  Fibrillen  zu  sehen,  die  sich  an 
den  dreiteiligen  Kreuzungspunkten  des  Golginetzes  ebenfalls  teilten 
und  so  ein  Netz  im  Netz  bildeten.  Wo  aber  bleiben  die  Fibrillen 
weiter?  Auch  hierauf  brauche  ich  nicht  mit  einer  Hypothese  zu  ant- 
worten,  denn  ich  habe  einige  positive  Beobachtungen  nach  dieser 
Richtung  hin  machen  konnen.  Wie  schon  erwahnt,  wird  die  Zahl  der 
Neurofibrillen,  welche  in  einem  Protoplasmafortsatz  enthalten  sind, 
immer  geringer,  je  mehr  er  sich  seinen  Enden  nahert;  sie  verschwinden, 
ohne  daB  man  sie  heraustreten  sahe.  Bei  genauer  Betrachtung  kann 
man  nun  nicht  selten  beobachten,  wie  Fibrillen  aus  dem  Hauptverlauf 
der  Fibrillen  austreten  und  senkrecht  der  Oberflache  des  Dendriten  zu- 
laufen;  hier  angekommen,  sind  sie  nicht  weiter  gefarbt  (Fig.  19  C  [S.  59] 
die  Fibrillen,  auf  welche  die  Pfeile  deuten).  In  andern  Praparaten,  in 
denen  Golginetz  und  Fibrillen  gleichzeitig  gefarbt  waren,  habe  ich  nun 
beobachten  konnen,  daB  diese  Fibrillen  dort  die  Oberflache  erreichen, 
wo  ein  Knotenpunkt  des  Golginetzes  vorhanden  ist  (Fig.  24  A,  x,  y,  z 

1)  In  seiner  kiirzlich  erschienenen  Arbeit  (1902)  liifit  Held  die  dtinnen  Nerven- 
fasern  nicht  mehr  wie  fruher  in  das  Golginetz  ubergehen  (das  er  fiir  glios  halt, 
siehe  S.  71)  sondern  in  Hiiufchen  von  Plasma,  welche  in  den  Maschen  des  Golgi- 
netzes liegen,  Neurosomen  enthalten  und  untereinander  netzig  verbunden  sind.  Sehr 
hiibsche  Ubergange  von  Nervenfasern  ins  Golginetz,  die  er  abbildet,  halt  er  fur 
„scheinbare"  Ubergange.  Merkwiirdigerweise  sind  die  „scheinbaren"  Ubergange 
in  seinen  Figuren  viel  iiberzeugender  als  die  „echten"  Zusammenhange  von  Nerven- 
fasern  mit  Neurosomenhauf en !  Ich  gebe,  wie  von  jeher,  zu,  dafi  die  Frage  noch 
lange  nicht  abgeschlossen  ist;  dafi  aber  die  Neurosomenhaufen  die  eigentlichen 
Nervenfaserenden  sind,  scheint  mir  nach  der  Heldschen  Arbeit  viel  unwahrschein- 
licher,  als  dafi  es  die  Golginetze  sind. 


Die  Neurofibrillen  im  Nervensystem  der  Wirbeltiere. 


75 


und  B).  Icb  ziehe  den  SchlnB?  daB  die  Fibrillen  bier  die  Zellen  verlassen 
und  in  das  Golg'inetz  eintreten,  urn  in  ihm  weiterzuzieben,  oder  daB  um- 
gekehrt  Fibrillen  des  Netzes  bier  in  die  umscblossene  Zelle  iibertreten. 

Nacb  dem  augenblicklicben  Stand  unserer  Kenntnisse  werden  wir 
in  den  Golginetzen  das  Zwiscbenglied  zwiscben  Ganglienzellen  (resp. 
Protoplasmafortsatzen)  und 
fremden  Nervenfasern  er- 
blicken  und  sie  dem  Fi-     1         :  ,x  , 
brillengitter   der  zentralen      ,.  .;,:'<>';,;'* 
Fasermasse  bei  den  Wirbel- 
losen  gleicbsetzen  diirfen, 
das  sieb  von  ihnen  nur  da- 
durcb   unterscbeidet ,  daB 
die  Fibrillen  nackt  sind, 
wahrend  sie  bier  mit  einer 


r: 


*  4  i 


\ 


v/. 


5. 


Substanz  ttberzogen  sind, 
welcbe  in  ibren  Reaktionen 
von  der  Perif  ibrillarsubstanz 
der  Nervenfasern  verscbie- 
den  ist.  Immerbin  bleibt 
dieser  ganze  Aufbau  nocb 
sehr  hypotbetisch  und  man 
kann  den  zugrunde  liegen- 
den  (zum  Teil  nocb  weiterer 
Bestatigung  bedurfenden) 
Beobacbtungen  wobl  aucb 
andre  Deutungen  geben. 

Bei  Vergleicbung  der 
Menge  von  Ganglienzellen, 
Dendriten,  Acbsenzylindern, 
Gliafasern,  Gliazellen  und 
BlutgefaBen,  welcbe  in  der 
Hirnrinde,  besonders  in  der 
zweiten  und  dritten  Mey- 
nertscben  Scbicbt,  vorban- 
den  sind,  fand  Nissl  (1898), 

daB  alle  diese  Elemente  zusammen  lange  nicbt  ausreicben  wiirden,  urn 
den  ganzen  Raum  dieser  Scbicbten  auszufiillen.  Er  folgerte,  daB  bier, 
wie  auch  an  andern  Orten,  eine  Zwiscbensubstanz  vorbanden  sei, 
welcbe  weder  zu  den  Zellen  nocb  zu  den  Nervenfasern  direkt  gebort 
und  die  er  als  „Grau"  bezeicbnete.  Von  den  Zellen  selber  muB  das 
„Grau"  mebr  oder  weniger  unabbangig  sein,  denn  er  fand  Falle  von 
Paralyse,  in  denen  die  Zellen  zwar  verandert,  aber  an  Zabl  nicbt  ver- 


Fig.  25.  Schnitte  durch  entsprechende  Partieu  der  Grofl- 
hirnrinde  A  vorn  Menschen ,  B  vom  Hund ,  C  vom  Maul- 
wurf  bei  gleicher  Vergrofierung  nach  Nissl  (1898).  (Den 
etwa  viermal  breiteren  —  photographischen  —  Original- 
abbildungen  ist  durch  Pausen  je  ein  Streifen  entnonimen. 
Hierbei  mogen  kleine  Abweichungen  vom  Original  zu- 
stande  gekommen  sein ,  welche  aber  bei  der  Grofle  der 
Unterschiede  keine  Kolle  spielen  konnen.) 
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ringert  waren,  wo  aber  trotzdeni  dieses  Zwisckengewebe  in  hokem 
MaBe  gesckwunden  war.  Zupfpraparate  zeigten  sie  ihm  von  fibrillarer 
Struktur,  mehr  konnte  er  nicht  aussagen.  Im  kocksten  Grade  auf- 
fallend  ist  es  nun,  daB  die  Menge  dieser  Zwisckensubstanz  im  Cortex 
mit  der  Hoke  der  Ausbildung  (in  anatomiscber  und  funktioneller  Be- 
ziekung)  wesentlick  zunimmt,  oder  umgekekrt,  daB  die  Zakl  der  Gan- 
glienzellen  in  einem  gleickgroBen  Hirnrindenstuck  bei  kokeren  Saugern 
kleiner  ist,  als  bei  niederen  (Fig.  25).  Da  die  Verastelungen  der 
Dendriten  bei  den  kokeren  Formen  nickt  oder  jedenfalls  nickt  wesentlick 
reicker  sind,  und  da  die  Glia  in  diesen  Gegenden  bei  ibrer  geringen 
Ausdeknung  keine  wesentlicke  Rolle  spielt,  so  muB  die  Vermekrung  auf 
Kosten  eben  dieser  Zwisckensubstanz,  des  „Graus",  kommen  und  ikre 
Gegenwart  als  ein  sekr  wesentlicker  Faktor  angeseken  werden. x)  — 
Dieses  „Grau"  glaubte  ick  in  der  Hirnrinde  (auBerdem  im  Ammonskorn 
und  in  der  Kleinhirnrinde)  im  Golginetz  seken  zu  sollen.  Wie  sckon 
erwaknt,  ist  in  diesen  Teilen  des  Zentralnervensystenis  das  Golginetz 
nickt  wie  an  andern  Stellen  auf  die  Oberflacke  der  Ganglienzellen 
und  der  Dendriten  besckrankt,  sondern  es  deknt  sick  von  da  aus 
dreidimensional  durck  die  ganze  graue  Substanz  aus  (Fig.  26  B  reckts). 
So  fiillt  es  also  die  Liicken,  welcke  Nissl  zwiscken  Zellen,  Fort- 
satzen  u.  s.  w.  erkannt  kat7  aus. 2)  Ob  damit  sckon  das  wirklicke 
?7Graua  gefunden  ist7  bleibt  dakingestellt. 

Nack  meiner  Meinung  ist  die  Mitinkrustierung  des  Golginetzes 
daran  sckuld,  daB  in  Golgipraparaten  so  kaufig  Ganglienzellen  wie 
Protoplasmafortsatze  ein  raukes  Ausseken  zeigen.  Sind  sie  glatt,  wie 
in  Praparaten7  die  nack  andern  Metkoden  gefarbt  sind,  so  kat  nur 
eine  Inkrustierung  der  plasm atiscken  Teile  stattgefunden  und  das 
Golginetz  ist  okne  Silberniederscklag  geblieben.  Da  manckmal  auck 
an  meinen  Praparaten  auf  kurze  Strecken  eine  vollstandige  Einkiillung 
mit  Farbstoff  zur  Beobacbtung  kommt,  so  bin  ick  imstande,  den 
Beweis  fur  diese  Ansickt  zu  geben.  Ick  will  mick  dabei  auf  das  frap- 
panteste  Beispiel  besckranken:  Bekanntlick  findet  man  in  Golgiprapa- 
raten die  Protoplasmafortsatze  der  Pyramidenzellen  und  der  Purkinje- 


1)  Zu  meinem  Erstaunen  hat  die  absolut  klare  BeAveisfuhrung  Nissls,  dafi 
eine  Zwischensubstanz  vorhanden  sei,  vielfach  Kopfschiitteln  hervorgerufen.  Es 
scheint  demnach  schon  soweit  gekommen  zu  sein,  da!5  in  der  Histologic  nur  das 
existiert,  was  direkt  gesehen  werden  kann  und  da!5  derjenige,  der  einen  logischen 
SchluU  zieht,  fiir  einen  Fabulanten  gehalten  wird. 

2)  Nissl  hat  neuerdings  (1903)  seine  Bedenken  gegen  diese  Deutung  aus- 
gesprochen.  Vor  allem  halt  er  es  iiberhaupt  fiir  unsicher,  dafi  mein  ,,diffuses 
Golginetz"  mit  dem  pericellularen  Golginetz  etwas  zu  tun  hat.  Ich  will  gern 
zugeben,  dafl  diese  Bedenken  gerechtfertigt  sind,  obgleich  ich  es  nicht  fiir  aus- 
geschlossen  halte,  daf5  meine  Deutung  richtig  ist. 
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scben  Zellen  oft  mit  feinen  Spitzen  besetzt  (Fig.  26  A),  die  meistens 
am  Ende  einen  kleinen  Knopf  tragen.  Es  ist  lange  dariiber  gestritten 
worden,  ob  dies  ein  Kunstprodukt  oder  eine  natiirliche  Struktur  sei, 
mid  man  glaubte,  diese  Frage  sei  entschieden,  als  Cajal  (1896)  und 
Meyer  (1897)  dieselben  auch  in  Methylenblaupraparaten  wabrgenommen 
batten.  Nacb  meiner  Ansicbt  liegt  die  Wahrheit  in  der  Mitte :  so,  wie 
die  Golgiscbe  Metbode  den  Spitzenbesatz  zeigt,  ist  er  ein  Kunstprodukt; 
er  berubt  aber  auf  einer  tatsachlich  vorbandenen  Struktur,  die  durch 
die  Metbode  falscb  dargestellt  wird.  Die  Figur  26  B  gibt  bierfiir 
die  Erklarung.  Auf  der  recbten  Seite  ist  das  Golginetz  normal  ge- 
farbt.  Die  freibleibende  Strafie  ist  ein  angescbnittener  Protoplasma- 
fortsatz,  bei  x  siebt  man  einen  andern 
quergescbnitten.  Auf  der  linken  Seite 
befindet  sicb  ein  andrer  Dendrit,  wel- 
cber  unten  nocb  normal  gefarbt  ist?  oben 
aber  eine  so  starke  Anlagerung  des 
Farbstoffes  zeigt,  daB  das  Netz  nicbt 
mebr  erkennbar  ist.  Gleicbzeitig  ist  bier 
auch;  wie  dies  mancbmal  gescbiebt?  die 
Farbung  des  diffusen  Netzes  bei  der 
ersten  Teilung  unterbrochen,  so  daB  nur 
nocb  der  Knotenpunkt  zu  seben  ist. 
Aucb  Cajal  bat  bereits  an  Metbvlenblau- 
praparaten  gesehen,  daB  bei  Mitfarbung 
des  Spitzenbesatzes  die  Oberflacbe  des 
Dendriten  retikular  ist;  er  bat  daraus 
aber  nicbt  den  ricbtigen  ScbluB  gezogen, 
daB  die  Spitzen  ein  Teil  des  Netzes  sind 
und  mit  dem  Dendriten  direkt  nicbts  zu 
tun  baben,  und  er  konnte  es  aucb  nicbt 
tun,  weil  er  der  irrigen  Meinung  war 
zierung  des  Dendritenplasmas  sei,  wabrend  es  in  Wirklicbkeit  auBer- 
balb  desselben  liegt. 

Die  Golgiscbe  Metbode  bat  gezeigt,  daB  an  gewissen  Orten  des 
Zentralnervensystems  besondere,  vom  allgemeinen  Verbalten  verscbie- 
dene  Beziebungen  zwiscben  Neuriten  und  Protoplasmafortsatzen  ol)- 
walten.  Dies  ist  vor  allem  in  den  Glomeruli  olfactorii,  in  den  Plaques 
der  Kornerschicbt  des  Kleinbirns  und,  in  etwas  andrer  Weise,  in  den 
Korben  am  Grunde  der  Purkinjescben  Zellen  der  Fall.  Alle  diese 
Orte  fand  bereits  Held  durcli  einen  besonderen  Reicktum  an  Xeuro- 
somen  ausgezeicbnet.  Ich  konnte  nun  zeigen,  daB  an  diesen  Orten 
das  Golginetz  in  einer  Dicbte  auftritt,  wie  an  keinem  andern  Ort  des 
Nervensystems.    Nacb  meiner  Meinung  ist  dieser  Befund  wobl  von 


Fig.  26.  A  Protoplasinafortsatz  einer  Py- 
ramid en  ze  lie  mit  Siritzenbesatz ,  B  zwei 
Protoplasmafortsiitze  von  Pyramidenzellen 
(von  denen  der  eine  ungefarbt  ist)  und 
diffuses  Golginetz.  (Molybdanmethode.)  — 
Beide  Abbildungen   etwas  scbematisiert. 


daB  das  Netz  eine  Differen- 
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alien  am  meisten  geeignet,  die  funktionelle  Wicktigkeit  der  Golginetze 
zu  zeigen  und  zu  beweisen,  daB  sie  wirklich  mit  der  Ubertragung  des 
Reizes  von  Nervenfasern  auf  Dendriten  zu  tun  haben. 


SECHSTES  KAPITEL. 
Die  Nervennetze  und  ihre  Neurofibrillen. 

Wesen  der  Nervennetze.  Ihr  Vorkommen  bei  Wirbeltieren ,  Arthropoden  und 
Mollusken.  Bei  Coelenteraten  bilden  sie  das  ganze  Nervensystem  S.  78—83.  — 
Die  Fibrillen  in  den  Nervennetzen  bei  Pontobdella  und  beim  Frosch  S.  84.  — 
Das  Nervennetz  der  Medusen,  seine  Verbindung  mit  den  Randkorpern,  den  Muskeln 
und  dem  Epithel  und  die  Fibrillen  in  demselben  S.  85—90.  —  Das  Nervennetz 
des  Froschherzens  S.  90—96. 

Unter  dem  Namen  Nervennetz  verstehe  ich  eine  Form  des  Nerven- 
systems,  das  sick  von  der  bisher  allein  betrachteten  durck  breite 
Anastomosen  zwiscken  den  Zellen  untersckeidet.  Fasern  und  Zellen 
macken  kier  wie  dort  die  Bestandteile  aus,  aber  die  Zellen  steken  in 
direkter  Verbindung  miteinander  und  die  Fasern  weisen  keine  Unter- 
scbiede  untereinander  auf:  lange  Fasern  feklen  ganz.  Auffallend  ist 
auck  vor  allem,  daB  die  Netze  sich  diffus  ausbreiten  und  die  Zellen 

—  kier  und  dort  eingestreut  —  nie  zu  Ganglien  vereinigt  sind.  Die 
Ganglienzellen  kaben  meist  drei  Fortsatze,  es  kommen  aber  auck 
solche  mit  nur  zwei  Fortsatzen  vor  und  mancke  haben  mehr  als  drei 

—  vier,  hockstens  fiinf  (Fig.  27).  Eine  Untersckeidung  der  Fortsatze 
in  Protoplasmafortsatze  und  Achsenzylinderfortsatze  ist  unmoglick 
Nack  meist  kurzem  Verlauf ,  wahrend  dessen  sparlicke  Seitenzweige 
abgegeben  werden,  vereinigen  sick  die  Fortsatze  wieder  mit  andern 
Zellen,  meist  sckon  mit  der  zunachst  gelegenen. 

Bei  mancken  Tieren  (Medusen,  Actinien,  Ctenopkoren)  macken 
die  Nervennetze  das  ganze  Nervensystem  aus ;  bei  andern  Tieren  treten 
sie  neben  dem  zentralisierten  Nervensystem  auf,  bier  und  dort  mit 
ikm  Verbindungen  eingehend,  aber  doch  auf  groBe  Strecken  ziemlich 
selbstanclig.  In  besonderer  Ausdeknung  besteken  sie  neben  jenen  bei 
den  Mollusken.  Tiere,  denen  Nervennetze  ganz  feblen,  gibt  es  nickt; 
bei  den  Vertebraten  spielen  sie  nur  im  BlutgefaBsystem  eine  groBere 
Rolle.  Grade  hier  ist  aber  das  Nervennetz  am  leicbtesten  darzustellen 
und  schon  friikzeitig  mit  Hilfe  der  Goldmetkode  und  der  Metkylenblau- 
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methode  beobachtet  worden  (Golgi,  1894,  Dogiel,  1893  und  1898, 
Betbe,  1895). 

Man  findet  solcbe  Netze  an  alien  GefaBen  von  Kaltbliitern  und 
Warmbliitern ;  an  den  Arterien  sind  die  Netze  am  dichtesten,  von 
diesen  gehen  sie  auf  die  Kapillaren,  auch  auf  die  allerfeinsten,  iiber; 
aucb  an  Venen  sind  sie  zu  finden,  aber  hier  sincl  die  Mascben  sebr 
groB.    Die  Figur  28  stellt  ein  solches  perivasculares  Netz  (Arterie) 


) 


Fig.  27.    Nervennetz  aus  dem  Gaumen  vom  Froscli  nach  einem  Methylenblaupr'aparat.    M.n.  mark- 
lialtiger  Nerv.    Bei  x  gehen  markhaltige  Fasern  in  das  Netz  iiber.    (Leitz  I,  5). 

aus  dem  Gaumen  vom  Frosch  dar.  Hier  (im  Gaumen)  sielit  man  nun, 
daB  das  Netz  nicbt  auf  die  GefaBe  bescbrankt  bleibt ;  es  losen  sich 
vielmehr  stellenweise  Fasern  ab?  welclie  mit  einem  weitmaschigeren 
subepitbelialen  Netz  (Fig.  27)  in  Verbindung  steben.  Dieses  debnt  sich 
durcb  die  Haut  des  ganzen  Gaumens  aus,  iiberall  wo  es  mit  GefaBen 
in  Beriihrung  kommt ,  Fasern  an  ibr  Netz  abgebend.  Dasselbe 
diffus  unter  dem  Epitbel  im  Bindegewebe  binziebende  Netz  findet  sicb 
aucb  an  andern  Stellen  cler  Froscbbaut,  docb  ist  es  im  Gaumen  wegen 
des  Mangels  an  Pigment  am  besten  zu  seben.   Aucb  in  der  Haut  des 
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Menscben  ist  ein  solches  Netz  von  diffuser  Ausbreitung  von  Dogiel 
unci  Leontowitsch  nacbgewiesen  worden.  —  Von  dem  perivascularen 
Netz  senken  sicb  einige  ditnnere  Fadcben  in  die  Muscularis  der  Ge- 
faBe  hinein  (Dogiel,  Betbe);  wie  sie  hier  an  den  Muskelfasern  enden, 
dariiber  liegt  nocb  nicbts  Sicheres  vor,  daB  sie  aber  mit  der  GefaB- 
muskulatur  Beziebungen  eingeben,  ist  wobl  mit  Sicberbeit  anzunebmen. 
Andrerseits*  steigen  von  dem  diffusen,  intervascularen  Nervennetz  bier 
und  dort  Faden  zum  Epitbel  empor  (Betbe,  1895) ,  welche  zwiscben 
den  Epitbelzellen  anscbeinend  frei  enden.  Diese  Endignngen  wird 
man  jedenfalls  als  rezeptoriscbe  anseben  miissen. 

DaB  es  sicb  in  diesen  Netzen  wirklich  urn  nervose  Netze  bandelt, 
ist  mebrfacb  angezweifelt  worden.  Icb  muB  diese  Zweifel  nacb  meinen 
neueren  Befunden  als  nngerecbtfertigt  bezeicbnen.  Scbon  vor  acbt 
Jabren  batte  icb  beobachtet,  daB  in  das  diffuse  Netz  marklose  Fasern 


Fig.  28.  Nervennetz  um  eine  kleine  Arterie  vom  Frosch  (Methylenblaumethode).  Links  oben  eine 
Zelle  ties  subepithelialen  Netzes,  welcbe  mit  dem  perivaskularen  in  Verbindimg  steht.  (Nach  Betbe.  1895.) 

aus  den  Nervenstammen  ubergeben.  Da  aber  die  Unterscbeidung  mark- 
loser  Fasern  von  andern  fibrillaren  Elementen  seine  Scbwierigkeiten 
bat?  so  konnten  gegen  die  Beobacbtung  Einwendungen  gemacbt  werden. 
Scbon  vorber  batte  Dogiel  (1893)  beim  Menscben  einen  Zusammen- 
bang  von  Netzf asern  mit  m  a  r  k  b  a  1 1  i  g  e  n  Fasern  bebauptet  und  neuer- 
dings  ist  dasselbe  von  seiten  Leontowitscb's  (1900)  gescbeben;  docb 
lieBen  ibre  Abbildungen  an  Uberzeugungskraft  feblen.  Vor  kurzeni  babe 
icb  micb  nun  aber  von  der  Ricbtigkeit  dieser  Bebauptung  an  einigen 
Praparaten  aus  dem  Gaumen  des  Froscbes  iiberzeugen  konnen  (Fig.  27  a;). 
In  der  Regel  treten  allerdings  die  Fasern  bereits  marklos  aus  den 
Nervenstammen  aus;  aber  bisweilen,  wie  in  den  abgebildeten  Fallen, 
begleitet  die  Markscbeide  die  Faser  bis  in  die  Nalie  der  ersten 
Ganglienzelle.  Einen  weiteren  Beweis  fiir  die  nervose  Natur  der 
Netze  gibt  der  Befuncl  von  Neurofibrillen  in  denselben,  auf  den  ich 
spater  zuriickkommen  werde. 
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Subepitheliale  Nervennetze,  welche  mit  dem  zentralisierten  Nerven- 
system in  Verbindung  stehen,  finden  sich  auch  bei  Arthropoden  und 
wurden  hier  zuerst  von  Holmgren  (1895)  an  Raupen  beobachtet.  Einen 
Zusammenhang  dieser  Netze  mit  rezeptorischen  Endigungen  und  mit 
zentralwarts  zielienden  Nervenfasern  konnte  er  f  eststellen ;  ob  sie  auch 
mit  BlutgefaBen  in  Beziehung  stehen,  ist  nicht  festgestellt  und  wobl 
sogar  recht  unwahrscheinlicb.  Ebenso  konnte  die  Verbindungsweise 
der  Nervennetze  von  Crustaeeen  (Astacus,  Carcinus),  welche  ich  (1896) 
zuerst  sah  und  welche  zunachst  von  Holmgren  (1896)  in  ihrer  nervosen 
Natur  angezweifelt,  spater  von  NuBbaum  und  Schreiber  (1897)  und 
Holmgren  selbst  (1898)  bestatigt  wurden,  bishcr  nicht  vollstandig  dar- 
gestellt  werden. *)  Immerhin  ist  es  von  Interesse,  daB  auch  bei  diesen 
Tieren  solche  subepithelialen  Netze  existieren  und  —  wenigstens  bei 
Astacus  und  Carcinus  —  gradeso  wie  bei  Wirbeltieren  zwar  mit  dem 
Zentralnervensystem  zusammenhangen ,  aber  direkt  nichts  mit  der 
rezeptorisch-motorischen  Balm  der  Bewegungsmuskulatur  zu  tun  habeu, 
sondern  jedenfalls  ein  in  sich  geschlossenes  Reflexsystem  von  be- 
sonderen  Funktionen  darstellen. 

Ganz  anders  liegen  die  Verhaltnisse  bei  den  Molhisken;  hier 
nimmt  das  Nervennetz  noch  einen  sehr  breiten  Raum  im  Nervensystem 
ein:  Es  ist  eingeschaltet  in  den  Verlauf  der  peripheren  motorischen 
und  rezeptorischen  Nerven,  so  daB  das  Zentralnervensystem  nur  die 
langen  Bahnen  innerhalb  des  Nervennetzes  reprasentiert. 

Bei  alien  bisher  untersuchten  Mollusken  hat  man  tiberall  an  der 
Peripherie,  besonders  aber  unter  dem  Epithel  groBere  und  kleinere 
Ganglienzellen  gefunden.  Man  findet  sie  aber  auch  weiter  zentral- 
warts an  den  Nervenstammen,  grade  wie  bei  niedern  Wurmern  (Fig.  29), 
und  ich  glaube,  daB  man  die  Zahl  der  peripher  gelegenen  Zellen 
groBer  schatzen  muB,  als  die  der  zentralen,  in  den  Ganglien  kon- 
zentrierten.  Je  mehr  man  sich,  von  den  zentralen  Ganglien  kommend, 
im  Verlauf  der  peripheren  Nerven  der  Peripherie  nahert,  desto  zahl- 
reicher  und  kleiner  werden  die  den  Nerven  angelagerten  Ganglien- 
zellen. Unter  dem  Epithel  gehen  schlieBlich  viele  Nervenfasern  in 
ein  richtiges  Nervennetz  iiber  (Aplysia),  wahrend  andre  in  bipolaren 
Rezeptionszellen  enden.  Die  den  groBeren  Nervenstammen  angelagerten 
Zellen  erweisen  sich  auf  Methylenblaupraparaten  als  bipolar  oder 
pseudo unipolar  (wie  die  Spinalganglienzellen  hoherer  Wirbeltiere, 
Fig.  29  rechts).  Beide  Fortsatze  ziehen  im  Hauptstamm  weiter  und 
geben  dabei  Seitenzweige  ab,   die  sich  im  Nerven  selber  in  feine 


1)  Ich  bleibe  dabei,  daft  die  von  mir  gesehenen  Zellen  nervos  sind;  was 
Holmgren  gegen  diese  Natur  und  gegen  ihre  Identitat  mit  den  Nufibaumschen 
Zellen  vorbringt,  halte  ich  fiir  nicht  stichhaltig. 

Bethe,  Nervensystem.  Q 
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Zweigcken  auflosen  oder  den  Nervenstamm  verlassen ,  urn  ins  sub- 
epitkeliale  Nervennetz  iiberzugehen  oder  in  die  Muskulatur  zu  treten, 
welche  ebenfalls  von  einem  Nervennetz  durckzogen  zu  sein  sckeint; 
wenigstens  habe  ich  in  derselben  niehrmals  kleine  pluripolare  Ganglien- 
zellen  gefunden,  die  miteinander  in  Verbindung  zu  stehen  schienen. 


Fig.  29.  Nervenstamme  aus  dem  Fliigel  von  Aplysia.  (Links  nach  einem  Macerationspraparat,  Ver- 
grofierung  etwa  60mal,  rechts  nach  einem  Methylenblaupraparat,  Vergrijfierung  etwa  200  mal.)  Man 
sieht  die  den  Nerven  ansitzenden  Ganglienzellen.  An  der  rechten  Abbildung  kann  man  die  Fortsatze 
der  Ganglienzellen  verfolgen.    Es  ist  hier  auch  eine  von  den  kleinen  multipolaren  Zellen  des  sub- 

epithelialen  Netzes  zu  sehen. 

Uber  die  Beziehungen  der  peripheren  Nervenendigungen  zu  den 
subepithelialen  Nervennetzen  liegen  wichtige  Untersuchungen  von 
Smidt  (1902)  vor:  Die  bipolaren  Eezeptionszellen  liegen  bei  Helix  in 
Haufen  zusanimen.   Ihr  einer  Fortsatz  endet?  wie  bei  den  Arthropoden 
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und  Wiirmern ,  frei  im  Epithel,  tier  andre  zieht  zu  einem  zentralen 
Ganglion.  AuBer  diesen  rezeptorischen  Endigungen  gibt  es  aber  nocli 
andre,  welche  von  tiefer  liegenden  Zellen  ausgehen  (Fig*.  30  A).  Dicht 
unter  dem  Epithel  liegt  nun  ein  ausgedehntes  Nervennetz  mit  kleinen 
eingestreuten  Zellen,  welches  in  Fig*.  30  B  von  der  Flache  dargestellt 
ist.  In  dieses  gehen  Seitenzweige  der  erwahnten  groBen  Zellen  ttber, 
wahrend  ihre  zentralen  Fortsatze  einen  zweiten,  ebenfalls  tier  Oberflache 
parallel  verlaufentlen  Plexus  biltlen.  Zu  den  unter  der  Haut  gelegenen 
Driisenzellen,  wie  audi  zu  den  Haufen  bipolarer  Rezeptionszellen  (wo 


Fig.  30.  A  Querschnitt  durch  die  Haut  von  Limax ,  welcher  den  oberflachlichen  und  den  tiefen 
Nervenplexus  zeigt.  B  Fliichenschnitt  durch  den  oberflachlichen  Plexus  in  seinen  Beziehungen  zu 
den  Driisengangen.  Man  beachte  die  eingestreuten  kleinen  Zellen.   (Beide  Figuren  nach  Smidt,  1902. 

Golgische  Methode.) 

solche  vorhanden  sind)  tritt  tier  oberflachlichere  tier  beitlen  Plexus  (das 
unzweifelhafte  Nervennetz)  durch  Umspinnung  in  nahere  Beziehungen; 
wie  innig  dieselben  sind,  geht  aus  den  zur  Zeit  vorliegenden  Resultaten 
noch  nicht  hervor,  jedenfalls  werden  wir  aber  nach  allem  bisher  Be- 
kannten  annehmen  diirfen,  daB  es  mit  dem  bloBen  Umspinnen  nicht 
abgetan  ist.  Der  tiefere  Plexus  liegt  wohl  schon  in  der  Muskulatur, 
und  ich  glaube,  ihn  mit  dem  Plexus  oder  Netz  identifizieren  zu  diirfen, 
das  ich  bei  Aplysia  an  dieser  Stelle  antleutungsweise  gesehen  habe. 
DaB  Verbindungen  der  Plexus  mit  tier  Muskulatur  vorhanden  sind,  das 
geht  aus  physiologischen  Experimenten  mit  Sicherheit  hervor  (s.  S.  117). 

6* 
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Fibrillen  wurden  in  Nervennetzen  zuerst  von  Apathy,  und  zwar 
im  Darm  von  Pontobdella,  gesehen  und  abgebildet.  Figur  31  gibt  eine 
seiner  Abbildungen  wieder.  Man  sieht  hier  aufs  deutlichste,  wie  jede 
der  beiden  miteinander  durch  eine  dicke  Protoplasniabriicke  ver- 
bundenen  Ganglienzellen  ein  sckones  Neurofibrillengitter  enthalt  und 
wie  diese  Gitter  durch  Fibrillen  miteinander  in  Verbindung  stehen. 
Neben  den  Fibrillen,  die  an  der  Netzbildung  teilnehmen,  sieht  man 


Fig.  31.    ZAvei  Ganglienzellen  des  Nervennetzes  in  der  Darm  wand  von  Pontobdella  nach  Apathy 
(1897,  Taf.  28,  Fig.  10).    (Die  Abbildung  bildet  nur  einen  Teil  des  Originals  und  ist  uberhaupt  nicht 
imstande  das  Original  genau  wiederzugeben.) 

aber  auch  andre ,  welche  die  Ganglienzellen  glatt  durchziehen,  um 
wohl  spater  in  einer  benachbarten  Zelle  ins  Fibrillengitter  iiberzugehen. 
Bei  pf  sieht  man  dann  eine  Fibrille  aus  der  oberen  Zelle- austreten, 
welche  als  motorische  Fibrille  an  eine  Muskelfaser  des  Darms  herantritt. 

Ganz  ahnliche  Resultate  habe  ich  mit  Methylenblau  in  den 
Nervennetzen  vom  Frosch  erzielen  konnen  (Fig.  32).  Auch 
hier  sieht  man  in  jeder  Zelle  ein  Fibrillengitter,  und  bemerkt,  wie 
beide  Gitter  durch  Fibrillen  miteinander  in  Verbindung  treten.  Yon 
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der  Existenz  glatt  durch  die  Zellen  hindurch  passierender  Neurofibrillen 
babe  ich  mich  allerdings  an  diesem  Objekt  nicht  mit  Sicherheit  tiber- 
zeugen  konnen.  Es  ist  aber  doch  sekr  wohl  moglich,  daB  auch  hier 
solche  vorkommen,  doch  ist  ihre  Zahl  sicher  nicht  groB.  Anders  stent 
es  damit  in  den  Nervennetzen  der  Medusen,  wo  haufig  die  Zahl  der 
glatt  die  Zellen  passierenden  Fibrillen  groBer  ist  ?  als  die  derjenigen, 
welche  an  der  Gitterbildung  innerhalb  der  Zellen  teilnehmen. 

Nach  den  Untersuchungen  von  Eimer  (1878)  und  den  Gebriidern 
Hertwig  (1878)  hat  das  Nervensystem  bei  den  Medusen  einen 
exquisit  epithelialen  Charakter.  Bekanntlich  besteht  der  Korper  der 
Medusen  in  der  Hauptmasse  aus  einer  Gallerte.    Im  Inneren  befindet 


Fig.  32.  Zwei  Zellen  des  subepithelialen  Nervennetzes  aus  dem  Gaumen  vom  Frosch.  (Methylenblau- 
praparat  mit  Differenzierung  der  Neurofibrillen.  Kerne  nur  blafi ,  Plasma  fast  nicbt  gefarbt.)  Die 
Zeichnung  ist  mit  Benutzung  der  Mikrometerschraube  mit  Hilfe  des  Zeichenapparats  hergestellt.  Da 
die  Ausdehnung  fiber  ein  Gesichtsfeld  hinausgiug,  ist  die  Figur  durch  Kombination  zweier  Zeich- 
nungen  entstanden ,  wobei  eine  Verbindung  der  Fibrillen  nur  dann  eingezeichnet  wurde ,  wenn  die 
betreffenden  Fibrillen  iu  beiden  Bildern  genau  identifiziert  werden  konnten.  Die  Stelle,  wo  beide  Zeich- 
nungen  zusammentreffen,  ist  durch  einen  Pfeil  augegeben.   Apocln*omat  1,3,  Konipensationsocular  6. 

(Auf  2/3  verkleinert.) 

sich  ein  verzweigter  Hohlraum,  der  Magen  nebst  ??GefaBen".  Er 
offnet  sich  mit  einer  einzigen  Offnung,  dem  Munde7  nach  auBen.  Der 
innere  Hohlraum,  wie  die  auBere  Oberflache  der  Gallerte  ist  mit  einem 
verhaltnismaBig  diinnen  Epithel  uberzogen.  Auf  der  konvexen  AuBen- 
seite  der  Schwimmglocke  (Umbrella)  ist  das  Epithel  ganz  einfach  ge- 
baut;  es  enthalt  vor  allem  nicht  die  geringsten  Spuren  von  Nerven- 
fasern  und  Muskeln  (auBer  in  einer  Partie  nahe  am  Schirmrande). 
Die  Folge  davon  ist ?  daB  die  Umbrella  ganz  unbeweglich  ist,  und 
auch  die  starksten  an  dieser  angebrachten  Reize  von  seiten  der 
reaktionsfahigen  Teile  des  Tieres  unbeantwortet  bleiben.  Dagegen  ist 
das  Epithel  der  konkaven  Unterseite  der  Glocke,  der  Subumbrella, 
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stark  differenziert;  es  enthalt  Muskelfasern,  Nervenfasern  und  Ganglien- 
zellen. Besonders  bei  den  craspedoten  Medusen  haben  die  Muskel- 
zellen  und  Ganglienzellen  noch  einen  vollkommen  epithelialen  Charakter, 
indem  die  Zellkorper  meistens  innerbalb  der  auBeren  Epithelschicht 
liegen  und  nur  in  ihrem  nach  innen  gekebrten  Ende  als  Nerven  oder 
Muskeln  differenziert  sind.  Bei  den  acraspeden  Medusen  nebmen  die 
Zellen,  welcbe  niuskulos  differenziert  sind,  eine  tiefere  Lage  im  Epitbel 
ein  (Fig*.  33  A),  und  aucb  die  Ganglienzellen  liegen  nicbt  im  Verband 
der  obersten  Epitbelscbicbt ,  sondern  zwiscben  dieser  und  der  der 
Muskelzellen.  Die  Form  der  Ganglienzellen  stimmt  mit  der  iiberein, 
welcbe  wir  bei  den  Nervennetzen  der  Wirbeltiere  und  Mollusken  kennen 
gelernt  baben,  und  es  gelang  bereits  den  Gebriidern  Hertwig,  sicb 
davon  zu  tiberzeugen,  daB  sie  in  direkter  Verbindung  miteinander  steben. 
Andrerseits  entging  es  Eimer  nicht,  daB  die  Ganglienzellen  und  Nerven- 
fasern  einen  ausgesprochen  fibrillaren  Bau  zeigen,  was  fiir  ibn  nach 
den  kurz  voraufgegangenen  Untersucbungen  von  Max  Scbultze  mit- 
bestimmend  war,  dieseh  Elementen  nervose  Natur  zuzuscbreiben. 

Spater  ist  das  Nervensystem  acraspeder  Medusen  (Rhizostoma, 
Cotylorbiza)  besonders  von  Hesse  (1895)  eingebend  untersucbt  worden. 
Icb  babe  meine  Untersucbungen  auf  dieselben  beiden  Arten  bescbrankt7 
weil  icb  aucb  an  ibnen  die  meisten  meiner  pbysiologiscben  Unter- 
sucbungen gemacht  babe.  Meine  Resultate  stimmen  mit  denen  von 
Hesse  fast  divrchweg  iiberein;  nur  iiber  die  Fibrillen  babe  icb 
mancberlei  Neues  binzuzuf  iigen,  weil  mir  meine  Metbode  (Fixation  mit 
2 — 3°/0  Salpetersaure  in  Seewasser,  Molybdanieren  auf  dem  Scbnitt, 
langeres  Differenzieren  mit  lauwarmem  Wasser  und  Farben  mit  Toluidin- 
blau  bei  56°  C.)  eine  bessere  Darstellung  derselben  erlaubte. 

Untersucht  man  einen  Querscbnitt  der  Subumbrella  von  Rbizostoma 
oder  Cotylorbiza  aus  einem  Teil,  der  Muskulatur  besitzt,  so  fallen 
einem  sofort  zwiscben  Muskularis  und  auBerer  Epitbelscbicbt  horizontal- 
laufende  Fasern  auf,  welcbe  im  Innern  feine  Fibrillen  zeigen.  Ab 
und  zu  liegt  in.  einer  Anscbwellung  der  Fasern  ein  Kern,  an  dem 
nur  ein  Teil  der  Fibrillen  vorbeiziebt,  wabrend  die  iibrigen  sicb  deut- 
lich  zu  Gittern  verbinden  (Fig.  36  A  und  B).  Solcbe  Zellen  finde  icb 
itberall,  wo  iiberbaupt  Fasern  vorbanden  sind,  aucb  auBerbalb  der 
Radien,  bier  allerdings  —  das  muB  icb  Hesse  zugeben  —  in  geringerer 
Anzabl.  Die  Zellen  baben  meist  nur  zwei  dickere  Fortsatze,  welcbe 
auf  weite  Strecken  zu  verfolgen  sind.  (Hesse  gibt  an,  sie  bis  zu 
6  mm  verfolgt  zu  baben.)  Gewohnlicb  geben  aber  von  den  Zellen  selber 
nocb  dilnnere  Fortsatze  ab,  welcbe  Hesse  entgangen  zu  sein  scbeinen 
(Fig.  33).  Nocb  haufiger  zeigen  die  von  den  Zellen  entspringenden 
dicken  Fasern  Seitenzweige,  welcbe  bald  aus  einem  Biindel  von  vielen 
Fibrillen  besteben,  bald  nur  von  einer  einzigen  Fibrille  gebildet  werden. 
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Diese  Seitenzweige  und  Nebenfortsatze  zeigen  drei  verschiedene  Ver- 
lauf srichtungen :  1.  Sie  wenden  sich  nach  oben  und  verzweigen  sick 
zwischen  den  oberflachlichsten  Epithelzellen  (Fig*.  33  A).   2.  Sie  senken 


Fig.  33.  Nervenelemente  von  Rhizostoma.  A  radiarer  Sehnitt  durch  ein  Muskelfeld  der  Subumbrella, 
Ep.  Epithel,  m  quergescbnittene  Muskelfasern,  M.K.  ihre  Kerne,  Npl.  Nervenplexus.  In  demselben 
liegt  bei  %  eine  grofie  Ganglienzelle  mlt  Fibrillennetz.  Von  hier  gehen  nbrillenhaltige  Anslaufer  ins 
Epithel  imd  zn  den  Muskeln.  B  Ebensolche  Zelle.  C  Nervenplexus  mit  eingestreuten  Zellen  aus 
einem  Horizontalschnitt.    A  und  B  1200  mal,  C  200  mal  vergrofiert. 


sich  in  die  Tiefe,  laufen  eine  Strecke  weit  dberhalb  der  Kerne 
der  Muskelzellen  parallel  zur  Oberflache,  einen  aus  vielen  ditnnen 
Fasern  bestelienden  Plexus  bildend,  und  treten  dann  zwischen  die 


/ 
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Muskelf asern ,  um  sick  hier  in  die  einzelnen  Fibrillen  aufzulosen,  die 
sich  dann  noch  weiter  teilen,  vielleicht  sogar  in  die  Muskelfasern  ein- 
dringen.  3.  Die  Seitenaste  verlaufen  parallel  zur  Oberflache  —  dies 
sind  fast  immer  dickere  Zweige  —  und  verbinden  sich  mit  Seiten- 
fortsatzen  andrer  Zellen  zu  einem  Netz  (Fig.  33  D).  Das  letztere  kann 
man  natiirlich  nur  an  Horizontalschnitten  gut  beobachten.  —  Wir  haben 
also  hier  ein  diffuses  Nervennetz  vor  uns,  das  einerseits  mit  der 
auBeren  Epithelschicht,  also  der  rezeptionsfahigen  Flache,  andrerseits 
mit  der  Muskulatur  in  Verbindung  steht,  so  daB,  da  das  Netz  sich 
ununterbrochen  durch  die  ganze  funktionsfahige  Subumbrella  aus- 
dehnt,  jeder  Reiz,  wo  er  auch  in  diesem  Gebiet  angesetzt  werden 
mag,  zu  alien  Muskelfasern  hingelangen  kann,  auch  dann,  wenn 
der  Korper  durch  beliebig  gewahlte  Schnitte  zu  einem  langen  Bande 
aufgerollt  ist. 

In  sehr  schoner  Weise  hat  Hesse  gezeigt,  wie  dieser  epitheliale 
Plexus,  dessen  netzige  Natur  ihm  allerdings  entgangen  war,  mit  den 
Randkorpern  in  Verbindung  steht,  Organen,  deren  hohe  Bedeutung  fur 
die  Bewegung  der  Medusen  zuerst  Eimer  und  nach  ihm  Romanes  auf- 
gedeckt  hat.  Ihre  Physiologie  wird  uns  weiter  unten  zu  beschaftigen 
haben;  hier* nur  einiges  Anatomische:  In  Figur  34  ist  ein  Schnitt 
durch  einen  Randkorper  mit  seiner  Umgebung  dargestellt.  Der  Rand- 
korper  ragt,  oben  und  seitlich  durch  Lappen  (Dsch.)  gedeckt,  ins 
Wasser  hinaus.  Am  Ende  befindet  sich  ein  Sack,  welcher  durch 
das  Epithel  einer  GefaBausstiilpung  gebildet  wird  und  der  mit  Kalk- 
kristallen  ausgefiillt  ist  (diese  liegen  in  Zellen).  Umgeben  wird  der 
Sack  vom  auBeren  Korperepithel ,  das  besonders  am  Stiel  zu  einem 
hohen  Zylinderepithel  umgebildet  ist.  Die  einzelnen  Zellen  dieses 
Epithels  gehen  nach  unten  zu  in  feine  Nervenfasern  liber  (Hertwig), 
welche  einen  dichten  unentwirrbaren  Filz  bilden.  Aus  diesem  Nerven- 
filz  gehen  radial  verlaufende  Nervenfasern  hervor,  welche  kontinuierlich 
bis  zum  Nervennetz  der  Subumbrella  ziehen.  Es  ist  dies  nur  eine 
FaserstraBe,  wenn  man  will  ein  Radialnerv,  der  zum  Netz  hin- 
fiihrt,  denn  die  angrenzenden  Partien  sind  nervenfrei  (siehe  das 
schematische  Flachenbild  Fig.  35).  Im  Radialnerven  liegen  viele 
Ganglienzellen ,  besonders  dicht  hinter  dem  Randkorperstiel ,  wo  er 
eine  ebenfalls  mit  hohem  Epithel  besetzte  Grube,  die  innere  Sinnes- 
grube,  durchzieht.  Nachdem  der  Radialnerv  bereits  das  Netz  er- 
reicht  hat,  findet  man  immer  noch  in  der  radiaren  StraBe,  welche 
durch  den  Verlauf  der  GefaBe  leicht  erkennbar  ist ,  die  meisten  Gan- 
glienzellen. 

Wie  die  Figur  35  zeigt,  breitet  sich  die  Muskulatur  auf  der  Sub- 
umbrella von  Rhizostoma  nicht  gleichmaBig  aus,  sondern  laBt  nach  der 
Mitte  zu  und  zwar  dort,  wo  die  RadialgefaBe  verlaufen,  groBere  Strecken 
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frei ;  eine  andre  muskelf reie  Zone  zeigt  sich  am  Schirmrande.  D  i  e  s  e 
muskelf  reien  F  elder  werden  aber  vom  Nervennetz 
e b e n s o  durchzogen,  w i e  die  M u s k e  1  f  e  1  d e r  s  e  1  b  s  t.  *)  Nur 
der  allerauBerste  Schirmrand  bleibt  auch  frei  von  Nervenfasern  und 
Ganglienzellen.  Gegenuber  der  inneren  Sinnesgrube  (Fig.  34)  befindet 
sich  auf  der  Umbrella  eine  zweite  Grube  mit  hohem  Epithel  und  darunter- 
liegendem  Nervenplexus ,  die  auflere  Sinnesgrube.  Sie  soil  mit  dem 
Randkorperstiel  nach  Hesse  durch  Fasern  in  Verbindung  stehen,  welche 
durch  die  Gallerte  hindnrchgehen.    Ich  babe  mich  nicht  von  einer 


Fig.  34.    Eadiarer  Schnitt  durch  einen  Randkorper  von  Rhizostoma.   Dsch.  Deckschuppe,  A.S.  auflere, 
I.S.  innere  Sinnesgrube,   Ot.  Otolithenhaufen  des  Randkorpers ,  M.  Muskulatur,  Nx.  Nesselzellen. 
Schwarz  ist  der  Nervenplexus  gezeichnet. 

solchen  Verbindung  iiberzeugen  konnen,  will  aber  daraufhin  ihre 
Existenz  nicht  leugnen,  denn  sonst  ware  diese  Grube  ganz  auBer  Ver- 
bindung mit  dem  iibrigen  Nervensystem,  da  die  Deckschuppe  in  ihrem 
Epithel  ganz  sicher  keine  Nervenelemente  enthalt.  Von  der  auBeren 
Sinnesgrube  dehnt  sich  flachenhaft  ein  Nervennetz  ein  kleines  Stiick 


1)  Wenn  Hesse  angibt,  daft  die  Muskelf asern  unter  den  Radialstraften  fort- 
ziehen,  so  bezieht  sich  das  offenbar  nur  auf  den  peripheren  Teil  derselben.  In 
den  zentralen  Partien,  die  ich  als  muskelfreie  Felder  bezeichne,  findet  sich 
niemals  auch  nur  eine  einzige  Muskelfaser,  ebenso  am  Rande. 
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weit  iiber  die  Umbrella  aus  und  zwar  bis  zu  einer  Gegend,  welche  durch 
eine  reiche  Ansammlung  von  Nesselzellen  ausgezeichnet  ist  (Fig.  34).  — 
Eine  von  den  bisher  besprochenen  etwas  differente  Form  der 
Nervennetze  findet  sich  im  Vorhof  und  Ventrikel  des  Fro sc li- 
ber z  ens.  Icb  komnie  damit  auf  die  viel  besprochene  Frage  der 
Herznerven,  besonders  der  Nerven  in  der  Kammermuskulatur,  welche 
von  den  Anatomen  fast  durchgebend  dabin  beantwortet  wird,  daB  es 
im  Herzfleiscb  sebr  viele  Nervenfasern  gibt,  wahrend  viele  Physiologen 
geneigt  sind,  ihre  Zahl  gering  zu  schatzen  und  ihnen  motorische  Funk- 
tion  abzusprechen.  Icb  will  gleich  von  vornherein  sagen :  Es  gibt  im 
ganzenKorper  desFrosches  —  und  auf  den  kommt  es  allein  an, 
da  sich  fast  alle  physiologischen  Untersuchungen  des  Herzens  auf  ihn  be- 
ziehen  —  keinen  e  i  n  z  i  g  e  n  M  u  s  k  e  1 ,  der  auch  nur  annahernd 


Fig.  35.    Etwas   schematisiertes  Fl'achenbild  von  einem  Teil  der  Subumbrella  von  Rhizostonia. 
Rk.  Randkorper,  M.  Muskelfeld,  M.f.  muskelfreie  Felder.    Schwarz  und  im  Verhaltnis  viel  zu  grofi 
und  nicht  geniigend  dicht  ist  das  Nervennetz  auf  der  linken  Seite  eingezeichnet. 


sovielNervenfasern  enthielte,  wie  dieHerzmuskulatur. 
Diese  Fasern  sind  zmn  groBten  Teil  autochthon  und  fast  durchgangig 
marklos,  so  daB  sie  trotz  ihrer  Menge  leicht  ubersehen  werden  konnen. 

Nur  bei  Anwendung  spezifischer  Nervenfarbungsmethoden  ist  man 
imstande,  Aufschliisse  iiber  den  Verlauf  und  die  Zahl  der  im  Herz- 
fleisch  enthaltenen  Nervenfasern  und  iiber  die  Existenz  und  Verbrei- 
tung  von  Ganglienzellen  in  demselben  zu  erhalten.  Daher  haben  alle 
die  Untersuchungen ,  welche,  mit  alten  Methoden  unternommen,  zu 
negativen  Resultaten  fiihrten,  nur  noch  eine  sehr  geringe  Bedeutung 
(Engelmann,  1875,  Lovit,  1880,  u.  a.).  Die  ersten,  die  die  Muskulatur 
der  Kammer  mit  der  Ehrlichschen  Methylenblaumethode  untersuchten, 
Tumanzew  und  Job.  Dogiel  (1890),  fiihrten  den  positiven  Nachweis, 
daB  der  ganze  Ventrikel  von  einem  Nervennetz  durchzogen  ist,  welches 
viele  kleine  Ganglienzellen  an  den  Knotenpunkten   enthalt.  Schon 
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fruher  haben  aber  L.  Gerlach  (1876)  und  Ranvier  (1880),  Avenn  audi 
nicht  so  iiberzeugend ,  die  reichen  Nervenplexus  des  Herzfleiscbes 
dargestellt.  Auf  Grund  der  Beobachtung,  daB  die  Ganglienzellen  nicht 
auf  die  Remakscben  und  Bidderschen  Ganglien  und  die  umliegenden 
Partien  beschrankt  seien,  wie  dies  von  Engelmann  und  andern  be- 
bauptet  worden  war,  und  daB  der  Ventrikel  bis  in  die  Spitze  reicbliebe 
und  miteinander  anastomosierende  Nervenfasern  enthielte,  warnte  Dogiel 
vor  der  Annabme  der  Engelmannscben  Lebre  von  der  muskularen  Er- 
regungsleitung  im  Herzen  —  aber  vergebens!  — 

Nervenfasern  mit  reichlichen  Verzweigungen  wurden  dann  spater 
nocb  von  verscbiedenen  Forscbern,  so  von  Retzius  (1892)  und  Berkley 
(1894)  im  Herzmuskel  verscbiedener  Tiere  nacbgewiesen.  Von  diesen 
ist  aber  jedenfalls  Berkley  am  weitesten  gekommen,  denn  er  sab  (bei 
der  Maus)  ,  daB  die  Fasern  bier  und  dort  mit  Ganglienzellen  in  Ver- 
binclung  steben  und  daB  die  Fasern  selber  untereinander  reicbliebe 
Anastomosen  eingeben  (Golgiscbe  Metbode).  Mit  derselben  Metbode 
stellten  aucb  Heimans  und  Demoor  (1894)  reicbliebe  Netze  im  Herzen 
vom  Froscb  und  von  Saugetieren  dar. 

Icb  selber  babe  meine  Versucbe  auf  Froscbe  bescbrankt  und  micb 
der  Metbylenblauinjektion  von  der  Vena  abdominalis  aus  bedient.  (Um 
aucb  im  Inneren  eine  Farbung  zu  erzielen,  olme  die  topograpbiscbe 
Ubersicht  zu  zerstoren,  wurden  die  ausgescbnitteneii  Herzen  in  vielen 
Fallen  vom  Sinus  aus  mit  einem  Blasebalg  durcbluftet,  Vorfixierung 
mit  Ammoniumpikrat,  Nacbbebandlung  mit  Ammoniummolybdat  [Betbe, 
1896].  Einbetten  in  Paraffin,  Schnittdicke  20—30  /*.)  Auf  diese 
Weise  babe  icb  mebrmals  eine  recbt  vollstandige  Farbung  des  Nerven- 
netzes  erzielen  konnen.  Das  auffallendste  dieser  Netze  gegeniiber  den 
bisber  besprocbenen  ist  die  verbaltnismaBig  geringe  Anzabl  von  Zellen, 
die  in  ihm  entbalten  sind.  Die  Zabl  der  Fasern,  welcbe  durcb  Teilung 
eines  Fortsatzes  entsteben,  ist  eben  sebr  groB,  so  daB  die  Zabl  der 
Zellen  gegen  die  der  Fasern  mebr  zurucktritt.  Trotzdem  muB  icb 
nacb  meinen  Praparaten  die  Zabl  der  Zellen  im  Ventrikel  auf  viele 
Hundert  taxieren.  Ibre  Zabl  nimmt  von  der  Basis  zur  Spitze  bin  ab ; 
aber  aucb  an  der  auBersten  Spitze  kommen  nocb  Ganglienzellen  zur 
Beobacbtung.  Die  Herzspitze  ist  also  zwar  arm  an  Gan- 
glienzellen, aber  nicht  ganglienzellf rei.  Die  Zellen  sind 
nie  zu  Ganglien  vereinigt,  sondern  bier  und  dort  ins  Netz  eingestreut. 
Da  sie  auBerdem  ziemlich  klein  sind  —  in  der  Regel  kleiner  als  rote 
Blutkorpercben  — ,  mit  keiner  der  gewobnlichen  Farbungsmethoden 
etwas  Charakteristisches  zeigen  und  ebenso  wie  die  Zellen  des  peri- 
vascularen  Netzes  keine  Nisslschollen  entbalten,  so  sind  sie  an  andern 
als  Metbylenblaupraparaten  kaum  zu  finden,  jedenfalls  nicbt  eber,  als 
man  ibre  Lage  aus  Metbylenblaupraparaten  kennen  gelernt  bat. 
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Bekanntlich  besteht  die  Muskulatur  des  Froschherzens  aus  ein- 
zelnen  Muskeltrabekeln,  welche  sich  besonders  in  der  Kammer  netzig 
untereinander  verbinden.  Auf  Schnitten  sieht  man  die  Trabekeln 
wieder  aus  einzelnen  Fasern  zusammengesetzt.  Macerationspraparate 
lassen  zwar  wie  bei  den  Saugetieren  einzelne  verzweigte  Muskelzellen 
erkennen,  doch  halt  man  in  neuerer  Zeit  von  diesen  Zellen  nicht  mehr 
viel,  weil  die  Muskelfibrillen  sich  an  die  Zellgrenzen  nicht  kehren  und 
kontinuierlich  ganze  Eeihen  von  Zellen  durchziehen  (von  Ebner,  1900, 
M.  Heidenhain,  1901);  beim  Frosch  soil  allerdings  nach  Ebner  (1900) 
die  Vereinigung  der  Zellen  nur  eine  geringe  Ausbildung  besitzen.  —  Die 
Muskulatur  vonVorhof  und  Kammer  zeigt  sich  an  der  Atrio -Ventrikular- 


Fig.  36.    A  Einige  Trabekeln  des  Karnmermuskels  vom  Frosch.    Farbung  des  Nervennetzes  mit 
Methylenblau.    Nur  die  dickeren  Fasern  sind  gezeichnet.    B  Trabekeln ,  an  denen  die  elastischen 
Fasern  nach  der  Weigertschen  Methode  gefarbt  sind.    Vergrofierung :  Leitz  Objek.  3,  Ocular  I. 


grenze  durchaus  voneinander  getrennt;  breite  Bindegewebsmassen  und 
BlutgefaBe  liegen  dazwischen.  Nur  dort;  wo  dieVorhofe  in  die  Kammer 
tibergehen,  an  den  Herzklappen;  ziehen  Muskelbundel  von  den  V orhof en 
an  den  Klappen  entlang  der  Kammer  zu.  Nach  einigen  Autoren  sollen 
nun  diese  Bitndel  kontinuierlich  in  die  Muskulatur  der  Kammer  itber- 
gehen.  Ich  habe  mich  hiervon  an  Serienschnitten  nicht  iiberzeugen 
konnen.  Wohl  sieht  es  bei  schwacheren  VergroBerungen  so  aus,  als  ob 
ein  solcher  Ubergang  vorlage,  bei  starkerer  Vergrofierung  habe  ich 
aber  den  Eindruck  gewonnen  —  besonders  an  Praparaten,  die  mit  der 
Weigertschen  Methode  fur  elastische  Fasern  gefarbt  waren  — ,  dafi 
iiberall;  wo  sich  die  Muskelbundel  des  Vorhofs  und  der  Kammer  nahe- 
kommen,  eine  Bindegewebsschicht  zwischengeschoben  ist?  welche  von 
sehr  vielen  elastischen  Fasern  durchsetzt  ist.    Mir  scheint  demnach 
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die  alte  Ansehauung  vollkommen  zu  Reeht  zu  bestehen,  nach  der  die 
Mu skul at ur  der  Vorhofe  von  der  der  Kammer  tiberall 
und  v o  1 1  k o m m e n  g e t r e n nt  is t.  DaB  andrerseits  die  Muskulatur 
der  Kammer  von  der  des  Bulbus  aortae  vollkommen  getrennt  ist,  dar- 


ttber  kann  wohl  kaum  gestritten 
von  grade  so  gro'fier  Wichtigkeit 
schen  Vorgange,  wie  die  zwischen 

Die  Ganglienzellen  des 
Nervennetzes  liegen  nun 
meist  an  der  Oberflache 
der  Muskeltrabekeln,  und 
zwar  gewohnlich  dort,  wo 
zwei  Trabekel  sick  be- 
ruhren,  oder  im  Winkel, 
wo  solcke  zusammenstoBen 
(Fig.  36  A  und  37  z).  Sie 
haben  zwei  bis  vier  Fort- 
satze,  welche  sick  in  die 
Muskeltrabekel  hineinbege- 
ben  und  sich  dort  in  eine 
groBe  Anzahl  meist  stark 
varicos  gewordener  Fasern 
aufsplittern.  Die  starkeren 
dieser  Fasern  verbinden 
sich  sehr  haufig  mit  Fasern, 
welche  von  andern  Gan- 
glienzellen ausgeben ,  so 
daB  ein  dicbtes  Fasernetz 
entstebt 


werden , 
fur  die 
Vorbof- 


und  diese  Trennung  ist 
Deutung  der  pbysiologi- 
und  Kamm ermus kulatn r. 


das  in  und  auf 


Fig.  37.  Ein  Stuck  Muskel  aus  der  Herzspitze  vom  Frosch. 
Das  Nervermetz  ist  mit  Methylenblau  gefarbt.  Die  Nerven- 
fasern  gelien  von  einem  Muskelbiindel  auf  die  Nachbarbiindel 
iiber.  Bei  %  eine  von  den  kleinen  in  das  Netz  eingestreuten 
Ganglienzellen.  Apochromat  1,3,  Conipensationsocular  6. 
Auf  2/3  verkleinert. 


den  Trabekeln  liegt.  Diin- 
nere  Zweige,  die  vielfach 
nicbt  dicker  als  einzelne 
Neurofibrillen  sind;  dringen 
augenscbeinlicb  in  die  ein- 
zelnen  Muskelfasern  selber 

ein7  um  sicb  hier  nocb  weiter  zu  verzweigen.  Wirklicbe  Nerven- 
endigungen,  etwa  Endplatten,  wie  sie  einige  Autoren  geseben  baben 
wollen,  babe  icb  nicbt  entdecken  konnen.  tiberall  da?  wo  zwei 
Trabekel  sicb  berubren,  oder  einer  in  den  andern  ubergeht,  da  findet 
aucb  eine  Verbindung  der  Nervennetze  statt7  wie  dies  in  Figur  37  bei 
starker  YergroBerung  dargestellt  ist. 

Wabrend  sicb  im  allgemeinen  elastiscbe  Fasern  mit  Methylenblau 
nicbt  farben,  babe  icb  eine  solcbe  Farbung  im  Herzen  zweimal  ge- 
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sehen.  Damit  mir  nicht  der  Einwand  gemacht  werden  konnte,  meine 
Netze  bestanden  aus  elastischen  Fasern,  habe  icb  einen  Vergleich 
zwischen  diesen  und  den  Nervenfasern  des  Herzens  anstellen  miissen. 
Die  diesbeziiglichen  Praparate  wurden  nach  der  Weigertschen  Methode 
gefarbt.  Es  stellte  sich  dabei  heraus,  daB  schon  die  Lage  der  elasti- 
schen Fasern  eine  ganz  andre  ist,  als  die  der  Nervennetze.  Wahrend  die 

Nervennetze  sich  hauptsachlich  im 
Inner  en  der  Trabekeln  finden, 
sind  die  elastischen  Fasern  ganz 
auf  ihre  Oberflache  beschrankt,  hier 
ein  dichtes  Netz  bildend.  Dieses 
Netz  ist  immer  an  den  Trabekeln 
am  starksten,  welche  dem  Druck 
am  meisten  ausgesetzt  sind,  d.  h. 
welche  am  Haupthohlraum  der  Kam- 
mer  liegen.  Reichlich  vorhanden 
ist  es  auch  iiberall  dort,  wo  uber- 
haupt  Blut  hingelangt,  also  an  den 
Blutlagunen?  welche  in  der  Kammer 
des  Froschherzens  die  CoronargefaBe 
ersetzen.  Dagegen  fehlt  es  fast  ganz 
an  den  Trabekelf lachen ,  welche 
aneinanderstoBen  oderblutfreie  Spal- 
ten  umschlieBen  (Fig.  36  B).  Im 
iibrigen  ist  auch  der  ganze  Charakter 
der  elastischen  Fasern  ein  ganz 
verschiedener. 

tiberall  an  der  Oberflache  der 
Kammer  und  des  Vorhofs  ist  das 
Nervennetz  in  sich  geschlossen7  auch 
an  der  Atrio  -  Ventrikulargrenze ; 
selbst  da7  wo  sich  hier  Kammer 
und  Vorhof  sehr  nahe  kommen,  sieht 
man  auch  nicht  eine  einzige  Brucke, 
welche  beide  Netze  miteinander  ver- 
bande.  Nur  an  einer  Stelle  finden  sich  regelmaBig  Verbindungen  zwi- 
schen den  Vorhof  en  und  dem  Netz  der  Kammer,  das  ist  an  den  Herz- 
klappen.  Diese  Verbindung  ist  aber  wohl  kein  direktes  Ineinanderf liefien 
beider  Netze,  d.  h.  es  geht  das  Nervennetz  des  Vorhofs  nicht  an  den 
Klappen  entlang  in  das  der  Kammer  iiber.  Die  Verbindung  scheint 
vielmehr  durch  die  Bidderschen  Ganglien  vermittelt  zu  werden.  Hierfiir 
spricht  folgendes:  Bekanntlich  liegen  die  Bidderschen  Ganglien  dem 
Ursprunge  der  Atrio  -Ventrikularklappen  angelagert.   Sie  bestehen  aus 


Fig.  38.  Ganglien  des  Herzens  nach  Dogiel 
(nach  einem  eignen  Isolationspraparat  in  einigen 
Punkten  vervollstandigt).  V  Vagus,  R  Remak- 
sche  Ganglien,  I/Ludwigsche  Ganglien,  Z>Bidder- 
sche  Ganglien. 
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groBen,  meist  unipolaren  Ganglienzellen,  welche  reiehlicke  Msslschollen 
enthalten.  Durch  markhaltige  und  marklose  Fasern  stehen  sie  mit  den 
Remakschen  Ganglien  und  weiterhin  mit  dem  Vagus  in  Verbinclung 
(Fig.  38).  Bestimmte  Angaben  kann  icli  nun  nach  zwei  Eichtungen  hin 
machen:  1.  Von  dem  Nervennetz  des  Vorhofs  gehen  reichliche  Mengen 
von  Fasern  in  die  Bidderschen  Ganglien  hinein.  Diese  Fasern  sieht  man 
auch  auf  Osmiumpraparaten  (Isolation  des  ganzen  Ganglions)  als  dimne 
marklose  Fasern,  welche  be- 
sonders  am  proximalen  Pol, 
aber  auch  an  den  Langs- 
seiten  in  jedes  der  beiden 
Ganglien  eindringen.  2.  D  i  e 
fast  durchweg  m a  r  k  - 
losen  Fasern,  welche 
jedes  Biddersche  Gan- 
glion am  distalen 
Pol  v  e  r 1  a  s  s  e  n  und 
den  Klappen  entlang 
ziehend  zu  Bitndeln 
vereinigt  in  die  Ram- 
mer tret  en,  gehen  hier 
direkt  in  das  Netz  der 
Kammer  iiber  (Fig.  39). 
Die  zuerst  parallel  verlau- 
fenden  Fasern  teilen  sich 
beim  Eintritt  in  die  Kammer 
(manchmal  schon  an  der 
Klappenwand)  und  gehen 
gewohnlich  bald  in  eine  von 
den  kleinen,  dem  Netz  ei- 
gentumlichen  Ganglienzellen 
iiber,  deren  Fortsatze  dann 
zum  Teil  in  die  Muskulatur 
gehen,  zum  Teil  mit  den 
Fortsatzen  andrer  solcher 
Zellen  Anastomosen  eingehen,  wie  das  oben  genauer  geschildert  ist. 
In  welcher  Weise  beide  Netze  in  den  Bidderschen  Ganglien  miteinander 
in  Verbindung  treten,  dariiber  kann  ich  keine  Angaben  machen.  Man 
konnte  vielleicht  annehmen,  daB  der  Ubergang  kein  direkter  ist,  son- 
dern  daB  die  groBen  Ganglienzellen  der  Ganglien  in  irgend  einer  noch 
aufzudeckenden  Weise  ZAvischen  das  Nervennetz  der  Vorkammer  und 
das  der  Kammer  zwischengeschaltet  sind.  Moglicherweise  gehen  auch 
manche  der  langen  Nervenf asern ,  welche  an  den  Klappen  entlang 


Fig.  39.  Einstrahlung  der  vom  Vorhof  kouimenden  mark- 
losen  Nervenfasern  in  die  Kammer.  Links  (schraftiert)  einige 
Muskeltrabekeln,  die  Fasern  rechts  davon  liegen  auf  einer 
Klappe.  Der  Vorhof  schliefit  sich  nach  oben  hin  an  die 
Zeichnung  an.  %  kleine  Ganglienzellen  des  Netzes.  (Nach 
einem  Methylenblaupraparat.) 
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Ziehen,  im  Vorhof  ohne  Vermittlung  der  Ganglien  ins  Nervennetz  iiber. 
Gesehen  habe  ich  es  bis  jetzt  nicht.  Weitere  Untersuchungen  haben 
hier  zu  entscheiden.  —  Von  dieser  Verbindungsweise,  welche  an  drei 
gut  gefarbten  Herzen  die  einzig  sichtbare  war,  habe  ich  einmal  eine 
Ausnahme  gesehen:  auch  an  diesem  vierten  Herz  war  die  Faser- 
verbindung  zwischen  Bidderschen  Ganglien  und  Kammer-Nervennetz 
vorhanden  und  gut  ausgebildet.  Daneben  fand  ich  aber  einen  Faserzug, 
welcher,  weit  von  den  Klappen  entfernt,  auf  der  linken  Seite  des 
Herzens,  von  der  Vorkammer  kommend,  die  Atrio  -Ventrikulargrenze 
durchsetzte  und  sich  dann  im  Netz  der  Kammer  aufloste.  Von  wo  dieser 
Faserzug  in  der  Vorkammer  kam ,  habe  ich  nicht  f eststellen  konnen. 


SIEBENTES  KAPITEL. 

Vergleichung  des  Zusammenhanges  der  nervosen  Ele- 
mente bei  verschiedenen  Tieren  und  die  Ubereinstimmung 
der  Ergebnisse  mit  den  Resultaten  des  physiologischen 

Experimentes. 

Die  Unterschiede  zwischen  den  verschiedenen  Formen  des  Nervensystems  sind 
bedingt  durch  die  Lage  der  Fibrillengitter  und  die  An-  oder  Abwesenheit  langer 
Bahnen  S.  96 — 100.  —  Die  beiden  Formen  des  zentralisierten  Nervensystems 
S.  100.  —  Je  hoher  die  Ausbildung  desto  mehr  nimmt  die  relative  Masse  der  Gan- 
glienzellen  ab  S.  102 — 104.  —  Urspriingliche  Gleichwertigkeit  aller  Ganglienzellen 
und  ihre  topographische  Differenzierung  bei  hoherer  Entwicklung  S.  104.  —  Ubi- 
quitat  der  Reflexe  bei  den  Nervennetzen.  Ausbreitung  des  Reizes  nach  alien 
Richtungen  S.  105  u.  f.  —  Beweise,  dafi  die  Reizleitung  bei  den  Medusen  nervos 
ist  S.  107.  —  Irreziprozitat  der  Leitung  von  Nerv  auf  Muskel  bei  den  Medusen 
S.  108.  —  Das  Verhaltnis  zwischen  Nervennetz  und  zentralem  Nervensystem 
S.  Ill  — 123.  —  Die  Reflexe  bei  Planarien  ohne  Zentralnervensystem  S.  111.  — 
AplysiaS.  113 — 118.—  Zunahme  der  peristaltischenKorperbewegungen  nachHeraus- 
nahme  des  Zentralnervensystems.  Bestehenbleiben  der  einfacheren  Reflexe.  Zu- 
nahme des  Tonus.  Ausbreitung  des  Reizes  je  nach  Starke  desselben  S.  115,  116.  — 
Bei  Reizung  der  Nervenstamme  tritt  keine  streng  lokalisierte  periphere  Wirkung 
ein,  sondern  eine  je  nach  Starke  des  Reizes  mehr  oder  weniger  ausgebreitete 
S.  117,  118.  —  Versuche  an  Limax  und  Arion  mit  ahnlichem  Erfolge  S.  118  — 121.  — 
Vergleich  zwischen  den  Erscheinungen  bei  den  Mollusken  mit  den  Erfahrungen 
am  Osophagus  und  Magen  des  Frosches  S.  121.  —  Das  vollstiindige  Erloschen  der 
Reflexe  nach  Zerstorung  des  Zentralnervensystems  bei  den  Tieren,  welche  kein 
peripheres  Nervennetz  besitzen  S.  123,  124. 

In  Figuren  40 — 44  kabe  ich  zwar  schematisck ,  aber  doch  unter 
moglickster  Anlehnung  an  die  im  Praparat  beobachteten  Verhaltnisse 
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die  Verknupfung  der  Nervenelemente  bei  den  versebiedenen  Typen 
des  Nervensystems  dargestellt.  -  -  Die  alleinige  Existenz  von  Nerven- 
netzen  bei  alien  niedrigen  Metazoen  (Medusen,  Polypen,  Actinien, 
Ctenopboren  mid  wabrscheinlicb  aucb  den  Ecbinodermen) ,  die  mehr 
oder  weniger  epitbeliale  Lage  derselben  bei  diesen  Tieren  und  alien 
hoherem  bei  denen  Nervennetze  an  einigen  Korperstellen  neben  einem 
zentralisierten  Nervensystem  vorkommen,  scblieBlicb  die  uberaus  ein- 
facbe  Verbindungsweise  der  Zellen  untereinander  mid  mit  den  inner- 
vierten  Geweben  denten  darauf  bin,  daB  wir  in  den  Nervennetzen  die 
pbylogenetiscli  alteste  Form  des  Nervensystems  vor  mis  haben.  Von 
den  einfaclien  morpbologiscben  mid  pbysiologiscben  Eigenscbaften 
dieses  altesten  Nervensystems  kann  man,  wie  mir  scbeint,  in  ziemlich 
ununterbrocbener  Reibe  die  morpbologiscbe  mid  mit  ibr  Hand  in  Hand 
gebend  die  pbysiologiscbe  Entwicklung  des  Nervensystems  bis  zn  den  ex- 


Fig.  40.    Schematische  Abbilclung  des  Fibrillenverlanfs  in  eijiem  Kerveniietz  (Medusen,  sul)epithelialer 
Nervenplexus  vom  Froschgaumen  u.  s.  w.).    Ep.  Epithel,  m.  Muskelfasern. 

tremsten  Formen  verf olgen.  Mag  aucb  iiber  den  erkenntnismaBigen  Wert 
pbylogenetiscber  Betracbtungen  gestritten  werden  koniien,  den  Wert 
baben  sie  mid  werden  sie  aucb  immer  behalten,  daB  sie  mis  die  Grup- 
pierung  der  Tatsacben  erleicbtern  und  die  Darstellung  vereiiifacben. 

Allen  Formen  des  Nervensystems  gemeinsam  ist  die  Zusammen- 
setzung  aus  Ganglienzellen  und  Fasern.  In  beiden  Elementen  treffen 
wir  iiberall  individuell  verlaufende  Fibrillen,  welche  einen  kontinuier- 
licben  Zusammenbang  zwiscben  reizaufnebmender  Oberflacbe  und  den 
effektoriscben  Organen  Muskeln7  Driisen  u.  s.  w.  —  vermitteln. 
Bei  alien  Formen  des  Nervensystems  tritt  irgendwo  eine  Vermiscbung 
der  Fibrillen,  welcbe  von  versebiedenen  Stellen  der  Oberflacbe  kommen 
und  zu  versebiedenen  effektoriscben  Organen  binzieben,  vermittels 
eines  Fibrillengitters  ein7  und  es  ist  vor  allem  die  Lage  dieses  Gitters, 
welcbe  die  Unterscbiede  bei  den  versebiedenen  Formen  ausmacbt. 
Einen  zweiten,  fiir  die  grobanatomiscben  Verbaltnisse  viel  einsebnei- 
denderen  Unterscbied  gibt  die  Ausbildung  langer  Balinen  ab;  welcbe 
bei  alien  boberen  Formen  des  Nervensystems  in  Erscbeinung  tritt  und 
eine  Zentralisation  des  Nervensystems  mit  sicb  bringt. 

Be  the,  Nervensystem.  7 
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Bei  den  Nervennetzen  stehen  alle  Zellen  durch  plasmatische  Fasern 
miteinander  in  direktem  Zusammenhang,  und  zwar  in  der  Regel  jede 
Zelle  mit  den  nachstbenachbarten ,  und  diese  wieder  mit  ihren  Nach- 
barn,  so  daB  auch  die  entferntesten  Zellen  mittelbar  in  Verbindung 
stehen.  Aber  der  Zusammenhang  ist  nicht  nur  plasmatisch :  jede  Zelle 
enthalt  ein  Fibrillengitter,  das  mit  dem  der  Nachbarzellen  durch  parallel 
verlauf ende  Fibrillen  in  Verbindung  steht.  Nur  in  den  Ganglienzellen 
sind  hier  Gitter  vorhanden,  zwischen  zwei  Zellen  ist  nie  ein  solches 
eingeschaltet  (Fig.  40). 

Auch  im  Nervensystem  der  Hirudineen  spielt  das  Fibrillengitter  der 
Ganglienzellen  eine  groBe  Rolle,  aber  es  gibt  hier  neben  ihm  noch 


Fig.  41.    Schema  des  Fibrillenverlaufs  im  Nervensystem  von  Wiirmern  (Hirudo).     G.  Ganglion, 
G%.  Ganglienzellen,  R%.  Eezeptionszellen. 

ein  andres,  das  zwischen  die  Ganglienzellen  eingeschaltet  ist  (Fig.  41): 
die  Ganglienzellen  (des  zentralen  Nervensystems)  stehen  nicht  mehr  in 
einem  direkten  plasmatischen  Zusammenhang,  sondern  die  Kontinuitat 
wird  nur  noch  von  Fibrillen  hergestellt,  welche  in  der  Regel  dieses 
zwischengeschaltete  Netz  passieren.  Auf  diese  Weise  treten  die  Zellen 
in  jedem  Ganglion  in  viel  ausgiebigere  Beziehungen  zueinander;  als 
es  bei  den  Nervennetzen  moglich  ist.  Dort  ist  zwar  die  Beziehung 
zwischen  den  Fibrillennetzen  zweier  benachbarter  Zellen  inniger,  da- 
fiir  sind  aber  hier  auch  relativ  weit  voneinander  entfernte  Zellen  re- 
lativ  besser  miteinander  verbunden.  Es  ist  hier  augenscheinlich  ein 
Teil  des  Fibrillengitters ,  das  wir  bei  den  Nervennetzen  allein  in 
den  Ganglienzellen  antrafen,  aus  den  Zellen  heraus  verlagert  und 
zwischen  die  Zellen  eingeschaltet,  welche,  um  diesen  Zusammen- 
hang durch  ein  extracellulares  Fibrillengitter  ohne  allzu  groBen  Auf- 
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wand  von  Material  zu  ermoglichen ,  auf  einen  kleinen  Eaum  zu- 
sammengezogen  sind. 

Die  Verlagerung  des  Fibrillengitters  aus  den  Zellen  heraus  scheint 
bei  den  Crustaceen  noch  ausgesprochener  zu  sein.  Im  allgemeinen 
verhalt  sich  bei  ihnen  der  Zusainmenhang  der  Neurofibrillen  ganz  wie 
bei  den  Hirudineen;  nur  in  einem  Punkt  besteht  ein  groBer  Unter- 
schied,  welcber  zu  den  Verhaltnissen ,  wie  wir  sie  bei  Wirbeltieren 
finden,  iiberleitet:  Wahrend  bei  den  Hirudineen  alle  Fibrillen,  welche 
einem  plasmatischen  Komplex  (Ganglienzelle  und  daran  hangenden 
Fasern  und  Aufsplitterungen,  also  das,  was  man  gemeinbin  als  Neuron 
bezeicbnet)  angehoren,  in  das  Fibrillengitter  der  Ganglienzelle  ein- 
geben,  existieren  bei  den  Crustaceen  wobl  in  jedem  Neuron  eine  Menge 


Fig.  42.    Schema  des  Fibrillenverlaufs  im  Nervensystem  von  Crustaceen  (Carcinus). 

Fibrillen,  welcbe  nicbt  in  das  Gitter  der  zugeborigen  Ganglienzelle 
eintreten,  ja  die  Zelle  iiberbaupt  nicbt  passieren  (Fig.  42). 

Bei  den  Wirbeltieren  ist  die  Verlagerung  des  Fibrillengitters  aus 
den  Ganglienzellen  heraus  nahezu  vollstandig  geworden.  Zwar  finden 
sich  in  einigen  Zellarten  audi  bier  noch  Fibrillengitter  (S.  57)  7  aber 
in  den  meisten  ist  nichts  davon  zu  bemerken.  Das  ganze  Fibrillen- 
gitter liegt  aufierhalb  der  Zellen  an  ihrer  Oberfliiche  und  zwischen 
ihnen  [pericellulares  diffuses  Golginetz  (?)]  (Fig.  43). 

Wo  wir  in  der  Tierreihe  Nervennetze  finden,  da  sind  sie  immer 
diffus  in  der  unmittelbaren  Nachbarschaft  der  innervierten  Elemente, 
also  hauptsachlich  der  Muskeln,  ausgebreitet.  Die  Fibrillengitter  der 
Zellen  treten  immer  nur  mit  der  dicht  benachbarten  Muskulatur  und 
reizaufnehmenden  Oberflache  durch  Fibrillen  in  Verbindung.  Zwar 
kommen  bei  den  Medusen  und  den  Darmnetzen  der  Hirudineen  Fibrillen 
vor,  welche  eine  Ganglienzelle  glatt  durchziehen,  ohne  in  ihr  Fibrillen- 
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gitter  iiberzugeben,  aber  man  wird  annehmen  dlirf en ,  daB  sie  dock 
in  einer  der  nachsten  Zellen  an  der  Gitterbildung  teilnebmen.  Direkte 
Yerbindimgen  weit  entfernter  Partien  des  Nervennetzes  werden  jeden- 
falls  durch  sie  nicht  bergestellt  werden  konnen.  Durch  die  Nerven- 
netze  —  das  liegt  auf  der  Hand  —  konnen  immer  nnr  ganz  diffuse 
Reflexe  vermittelt  werden :  entweder  wird  ein  Reiz,  der  an  einer  Stelle 
angesetzt  wird,  immer  die  gesamte  Muskulatur  in  Bewegung  setzen, 
oder,  falls  er  scbwach  ist  und  ein  Abfall  der  Erregung  mit  ibrer  Aus- 
breitung  Hand  in  Hand  gebt,  die  zunacbst  gelegene  am  starksten  er- 
regen  und  die  entferntere  tiberbaupt  nicbt.  Bestimmt  gericbtete  Re- 
flexe, starkere  Wirkungen  an  entfernteren  Orten  u.  s.  w.  werden  gar 
nicbt  zustande  kommen  konnen  (oder  bocbstens  ganz  unvollkommen 


Fig.  43.    Schema  des  Fibrillenverlaufs  im  Nervensystem  der  Wirbeltiere. 


auf  die  Weise  bewirkt  werden  konnen,  daB  die  Muskulatur  an  ge- 
wissen  Stellen  eine.  geringere  Reizscbwelle  besitzt,  als  an  andern). 

Damit  entferntere  Partien  des  Korpers  gemeinsam  miteinander 
arbeiten  konnen,  miissen  die  Fibrillengitter,  von  denen  aus  ibre  Mus- 
kulatur innerviert  wird,  in  nabere  Beziebungen  zueinander  gesetzt 
werden,  und  das  kann  auf  verscbiedene  Weise  gescbeben:  es  konnen 
zwiscben  den  entfernten  Fibrillengittern  lange  Fasern  mit  parallel  ver- 
laufenden  Fibrillen  eingescbaltet  werden,  es  konnen  aber  audi  die 
Fibrillengitter  einander  nabegeriickt  werden,  wo  sie  dann  besser  unter- 
einander  Fibrillen  austauschen  konnen.  Aber  aucb  bierbei  ist  natiir- 
licb  die  Ausbildung  langer  Fasern  unerlaBlicb;  sie  werden  in  der 
Hauptsacbe  vom  Gitter  zur  reizaufnebmenden  Flacbe  und  zu  den 
effektoriscben  Organen  zieben.  Beide  Moglicbkeiten  sind  innerbalb 
der  Tierreibe  zur  Ausfiibrung  gelangt;   die  zweite  allerdings  wobl 
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nirgends  in  reiner  Form,  sondern  immer  mit  der  andern  vermischt. 
Eine  fast  vollstandige  Zentralisation  der  Gitter  (bis  auf  den  kleinen 
Rest  von  Nervennetz,  der  fast  bei  alien  Tieren  zn  gewissen  Zwecken 
an  der  Peripherie  bleibt)  finden  wir  bei  Hirudineen,  Crustaceen  und 
Wirbeltieren ,  wobei  die  Gitter  sick  mehr  oder  weniger  von  den 
Ganglienzellen  emanzipieren ;  bei  den  niederen  Wiirmern  und  den 
Mollusken  bleibt  dagegen  das  Nervennetz  iiberall  an  der  Peripherie 
bestehen  und  es  bilden  sich  nur  lange  Bahnen  zwischen  den  einzelnen 


Fig.  44.  Schema  des  Nervensystems  der  Mollusken.  G.  Ganglion ,  0%.  Ganglienzellen  desselben. 
S.p.o.  oberflachlicher  (subepithelialer),  S.p.u.  tiefer  Nervenplexus,  m.  Muskeln,  R%.  Kezeptionszellen. 


Teilen  desselben  aus,  welche  von  Gittern  (Ganglien)  in  der  Mitte  unter- 
brochen  werden  (vielleicht  sind  auch  die  Echinodermen  als  Vertreter 
einer  sehr  niederen  Stufe  dieser  Form  hierher  zu  reehnen). 

Die  Figur  44  stellt  einen  Teil  des  Korpers  eines  Molluskes  sche- 
matisch  dar.  Da  liber  den  Verlauf  und  die  Verkniipfungsweise  der 
Neurofibrillen  bei  den  Mollusken  (wie  auch  bei  den  niederen  Wiirmern) 
nur  wenig  bekannt  ist7  habe  ich  nur  die  plasmatischen  Bahnen  in  das 
Schema  eingetragen.  DaB  dieselben  Fibrillen  enthalten  und  daB  in 
den  zwischengeschalteten  Ganglienzellen  die  Fibrillen  Gitter  bilden, 
ist  sicher,  daB  im  Neuropil  auBerdem  extracellulare  Gitter  bestehen, 
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ist  sehr  wahrscheinlich.  Man  wiirde  das  Schema  also  leicht  auf  die 
Fibrillenverhaltnisse  hin  umarbeiten  konnen,  ohne  dabei  aber  wesent- 
licb  weiterzukommen.  Unter  dem  Epitbel  breiten  sicb  durcb  den 
ganzen  Korper  bin  zwei  Nervennetze  aus,  welcbe  bier  und  dort  mit- 
einander  in  Verbindung  steben.  Das  eine  liegt  dem  Epitbel,  das 
andre  der  Muskulatur  naber.  Das  letztere  tritt  zur  Muskulatur  durcb 
Fasern  in  Beziebungen,  ebenso  zur  reizaufnebmenden  Oberflache.  Das 
erstere  gebt  in  der  Hauptsacbe  mit  dem  Epitbel  und  den  Driisen  Ver- 
bindungen  ein.  Wir  finden  bier  also  dieselben  Verhaltnisse,  wie  bei 
den  Medusen,  nur  sincl  sie  etwas  komplizierter.  Hauptsacblicb  von 
dem  inneren  Netz  geben  nun  Faserziige,  an  denen  bier  und  da  Ganglien- 
zellen  liegen,  in  die  Mitte  des  Korpers,  um  bier  in  Ganglien  iiberzu- 
geben.  Durcb  diese  langen  Babnen  werden  Teile  des  Nervennetzes, 
welcbe  weit  voneinander  entfernt  sind,  in  direktere  Beziebungen  zu- 
einander  gebracht,  und  diese  Beziebungen  werden  dadurcb  nocb  inniger 
und  vielseitiger,  daB  in  die  langen  Babnen  Fibrillengitter  (Ganglien 
vom  Typus  boberer  Tiere,  wobl  am  abnlicbsten  denen  der  Crustaceen) 
eingescbaltet  sind. 

Ebenso  wie  bei  den  boberen  Wiirmern,  Crustaceen  und  Wirbel- 
tieren,  bei  denen  —  wenigstens  fiir  die  Bewegungsmuskulatur  —  kein 
Rest  von  Nervennetz  an  der  Peripherie  zuriickgeblieben  ist,  stoBen  die 
langen,  von  der  Peripherie  kommenden  und  zur  Peripherie  gehenden 
Fasern  nicbt  in  einem  Punkt  zusammen.  Es  existiert  nicht  ein  Ganglion, 
sondern  mebrere  (oder,  wie  bei  den  Wirbeltieren ,  ein  langer  Strang 
von  Zentralsubstanz).  Eine  Vereinigung  auf  einen  Punkt  ware  ja  bei 
der  raumlicben  Ausdehnung  der  Neurofibrillen  unmoglich  und  auch 
nicbt  zweckentsprechend ,  weil  dann  wieder  alles  in  ahnlicher  Weise 
diffus  zusammengemischt  wiirde,  wie  bei  den  diffusen  Nervennetzen. 
Die  Beziebungen'  mtissen  zum  Zustandekommen  eines  geordneten  Ref lex- 
lebens  bald  inniger,  bald  lockerer  sein.  Wir  sehen  deshalb  wieder 
innerhalb  der  zentralisierten  Teile  des  Nervensystems  lange  Babnen, 
die  einzelnen  Teile  des  Fibrillengitters  —  mag  es  endocellular  oder 
extracellular  sein  —  miteinander  in  innigere  Verbindung  bringen.  Von 
solchen  langen  Babnen  ist  weiter  nicbts  zu  verlangen,  als  daB  sie  ein- 
zelne  Teile  des  Neurofibrillengitters  in  direktere  Verbindung  setzen, 
so  daB  also  die  unverzweigten  Fibrillen,  welcbe  bei  den  Crustaceen 
(Fig.  42)  von  einem  Fortsatz  zum  andern  geben  und  bei  den  Wirbel- 
tieren (Fig.  43)  von  einem  Protoplasmafortsatz  zum  andern  verlaufen, 
grade  so  gut  als  intracentrale  Babnen  angesehen  werden  mussen,  wie 
etwa  die  aus  vielen  Tausenden  von  Neurofibrillen  bestehenden  Pyra- 
midenbabnen. 

Wenn  man  die  Dinge  so  betracbtet,  wie  es  bier  geschehen  ist, 
so  liegt  es  auf  der  Hand,  daB  ein  Neiwensystem  desto  mehr  lange 
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Baknen  und  desto  reicblicbere  Fibrillengitter  besitzen  muB,  je  kompli- 
zierteren  und  vielseitigeren  Zwecken  es  dient.  Es  ist  aber  audi  klar, 
daB  der  Aufwand  von  Fibrillenmaterial  bierbei  ein  geringerer  ist;  wenu 
die  Gitter  extracellular  liegen,  als  wenn  sie  in  den  Zellen  lieg*en?  be- 
sonders  dann,  wenn  die  Ganglienzellen  auBerbalb  des  Bereicbs  liegen, 
in  dem  die  langen,  von  der  Peripberie  kommenden  Fasern  sicb  auf- 
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Fig.  45.  A  Querschnitt  durch  ein  Ganglion  von  Hirudo,  B  durch  ein  Ganglion  von  Astacus,  C  durch 
das  Eiickenmark  vom  Frosch.  Die  drei  Qnerschnitte  sind  durch  verschiedene  Vergrbfierung  auf  un- 
gefahr  gleiche  Flache  gebracht;  die  Masse  der  Ganglienzellen  ist  mit  Hilfe  der  Camera  im  rich- 
tigen  Verhaltnis  zur  Flache  der  Schnitle  gezeichnet.  In  D  sind  verschieden  grofie  Ganglienzellen 
derselben  Tiere  bei  g  1  e  i  c  h  e  r  Vergrofierung  gezeichnet.  a  Hirudo,  b  Astacus  ,  c  Frosch.  (Ver- 
groflerung:  A  140 mal.  B  42mal,  C  25mal,  D  450mal.) 


splittern.  Mit  andern  Worten:  Je  bober  die  nervosen  AuBe- 
rungen  eines  Tieres  sind7  desto  mebr  wird  die  Masse 
der  Ganglienzellen  g e g e n  die  des  Grans  und  d e r  1  an g e n, 
i  n  t  ra  z  e  n  t  r a  1  e  n  B  a  b  n  e  n  z  u  r  it  c  k  t  r  e  t  e  n.  (Zu  den  langen  Babnen 
sind  natitrlicb  alle  Fibrillen  zu  reehnen,  welcbe  in  gestrecktem  Verlauf 
verscbiedene  Teile  des  Fibrillengitters  miteinander  verbinden;  sie  mogen 
einzeln  innerbalb  oder  auBerbalb  plasiiiatiscber  Babnen  laufen  oder  zu 
Kabeln  in  plasmatiscben  Fasern  vereinigt  sein,  wie  z.  B.  die  Kleinbirn- 
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Seitenstrangbahnen,  die  Brflcke  u.  s.  w.)  Wiirde  man  das  Nervennetz 
einer  Meduse  oder  noch  besser  eines  Seeigels  zu  einem  Klumpen  zu- 
sammenballen  konnen,  so  wiirde  die  Masse  der  Zellkorper  die  der  Ver- 
bindimgsfasern  sicker  iibertreffen;  dabei  spielen  noch  die  Verbindungs- 
fasern  nicht  nur  die  Eolle  langer  (intrazentraler)  Bahnen,  sondern  sind 
zum  Teil  sckon  als  periphere  Fasern  anzusehen;  da  sie  viele  Fibrillen 
enthalten,  die  sick  spater  ins  Epithel  oder  zur  Muskulatur  begeben.  Ich 
kabe  es  unterlassen,  biervon  eine  Abbildung  zn  geben,  da  es  sick  nur 
am  eine  vage  Sckatzung  kandeli*  wiirde.  Dagegen  bilde  ich  in  Figur  45 
drei  Schnitte  ab,  von  welchen  der  erste  einem  Ganglion  von  Hirudo, 
der  zweite  einem  Ganglion  von  Astacus  und  der  dritte  dem  Riicken- 
mark  eines  Frosches  entstammt.  (Alle  drei  Schnitte  sind  so  vergroBert, 
daB  die  Flache  annakernd  gleich  groB  ist.)  Die  ersteren  beiden  lassen 
einen  direkten  Vergleick  zu  und  zeigen,  wie  bei  dem  in  seinen  nervosen 
AuBerungen  dem  Blutegel  weit  iiberlegenen  Krebs,  die  Masse  der 
Ganglienzellen  gegentiber  der  der  Fasern  und  ihrer 
Auf  splitter ungen  relativ  viel  ge ringer  ist,  als  bei  diesem. 
Das  Riickenmark  ist  bei  dem  Vergleick  insofern  im  Nachteil,  als  hier 
die  Ganglienzellen  (aber  auch  die  Faserauf splitterungen !)  nicht  zu 
Ganglien  vereinigt  sind.  Auch  wenn  man  das  in  Rechnung  zieht,  so 
ist  doch  hier  die  relative  Masse  der  Ganglienzellen  (ich  meine  Masse, 
und  nicht  Zahl)  noch  viel  geringer,  als  beim  Krebs.  (Bei  hoheren 
Wirbeltieren  ist  dies  in  noch  hoherem  MaBe  der  Fall.)  Dabei  sind  die 
Ganglienzellen  des  Frosches  im  absoluten  MaB  groBer,  als  die  von 
Hirudo,  und  kaum  kleiner,  als  die  von  Astacus,  wie  die  Zusammen- 
stellung  in  Figur  45  D  zeigt;  im  Verhaltnis  zur  Masse  des  ganzen 
Nervensystems  sind  sie  aber  auBerordentlich  viel  kleiner. 

Sehr  instruktiv  ist  auck  die  Vergleichung  andrer  Zentralteile,  und 
ich  mache  hier  nochmals  auf  die  Abbildungen  Nissls  (Fig.  25)  auf- 
merksam.  Die  ontogenetische  Entwicklung  des  Nervensystems  zeigt 
in  gleicher  Weise,  wie  mit  zunehmender  physiologischer  Vollkommen- 
keit  die  relative  Masse  der  Ganglienzellen  abnimmt.  (Wenn  man  z.  B. 
das  Riickenmark  eines  j ungen  Hundes  mit  dem  eines  erwachsenen 
vergleicht.  Durch  Zunahme  der  Markscheidendicke  sind  die  hier  vor- 
handenen  Unterschiede  lange  nicht  erklart.)  Diese  Tatsachen 
zeigen  bereits,  daB  den  Ganglienzellen  unmoglich  die 
hohe  Bedeutung  fiir  die  nervosen  Prozesse  zukommen 
kann,  die  ihnen  von  viel  en  Forschern  zuerkannt  wird. 


Bei  den  Medusen  sind  nock  alle  Ganglienzellen  gleichwertig.  Jede 
Zelle  entsendet  aus  ihrem  Gitter  Fibrillen  nach  der  rezeptorischen  Ober- 
flache,  zur  Muskulatur  und  zu  benachbarten  Ganglienzellen  (Fig.  40). 
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(Ganz  ahnlich  ist  es  auch  bei  den  Nervennetzen  im  Gaumen  des  Fro- 
sches.)  Jede  Zelle  birgt  also  alle  Qualitaten  in  sick,  welche  wir  bei 
hoheren  Formen  auf  verschiedene  Zellen  verteilt  finden,  d.  h.  jede  Gan- 
glienzelle  ist  zug'leieli  Rezeptionszelle,  motorische  Zelle  und  Kommissur- 
zelle.  Zwar  gibt  es  bei  den  Medusen  besondere  Rezeptionszellen,  d.  h. 
Zellen,  welche  nicht  direkt  Fibrillen  zur  Muskulatur  entsenden,  sondern 
nur  zur  Oberflache  und  zu  benachbarten  Zellen,  aber  diese  kommen 
wenigstens  bei  den  Acraspeden  nur  an  gewissen  Korperstellen  vor 
(auBere  und  innere  Sinnesgrube  und  Randkorper).  Bei  alien  wirbellosen 
Tieren,  welche  eine  Zentralisation  des  Nervensystems  zeigen,  sind  die 
meisten  Rezeptionszellen  an  der  Peripherie  geblieben,  bei  den  Wirbel- 
tieren  sind  sie  dem  Zentralnervensystem  nahe  geruckt  oder  liegen  sogar 
in  ihm  (Spinalganglien) ;  nur  an  wenigen  Stellen  finden  sie  sich  noch  im 
Epithel  (Riechschleimhaut).  Unter  den  zentral  vereinigten  Zellen  gibt 
es  bereits  bei  Hirudo  eine  ganze  Anzahl,  die  mit  peripheren  Organen 
uberhaupt  in  keiner  direkten  Verbindung  stehen,  d.  h.  die  in  ihnen 
enthaltenen  Fibrillen  stellen  nur  kiirzere  Wege  zwischen  dem  Gitter 
verschiedener  Zentralteile  her  und  treten  erst  durch  diese  mit  peripher 
verlaufenden  Fibrillen  in  Verbindung.  Bei  Crustaceen  und  Vertebraten 
ist  ihre  Zahl  noch  wesentlich  groBer.  Solche  „Neurone"  haben  die 
direkt  motorische  und  rezeptorische  Funktion  aufgegeben  und  sind  nur 
noch  Kommissurelemente.  Indirekt  sind  sie  aber  ebensogut  motorisch 
wie  rezeptorisch,  sowie  auch  die  rezeptorischen  Neurone  indirekt  moto- 
risch und  die  motorischen  indirekt  rezeptorisch  sind.  Eine  scharfe 
Grenze  zwischen  Rezeption  und  Motilitat  im  Bereich  der  nervosen 
Apparate  laBt  sich  weder  anatomisch  noch  physiologisch  Ziehen.  Die 
Unterschiede  sind  immer  nur  relativ  und  beruhen  auf  der  Richtung, 
in  der  normalerweise  die  Reizleitung  geschieht.  — 

Es  ist  nun  meine  Aufgabe,  zu  zeigen,  inwieweit  die  besprochenen 
anatomischen  Daten  mit  den  Ergebnissen  der  physiologischen  Experi- 
mente  iibereinstimmen.  —  Nach  den  anatomischen  Befunden  muB  man 
zu  der  Vorstellung  gelangen,  daB  iiberall  dort,  wo  Neurofibrillen,  welche 
von  der  reizaufnehmenden  Oberflache  kommen,  mit  solchen  in  einem 
Netz  zusammenstoBen ,  die  zu  Muskeln  gehen,  die  Bedingnngen  zu 
einem  Reflex  gegeben  sind.  Da  wir  nun  bei  den  Tieren  und  Organen, 
welche  von  Nervennetzen  innerviert  werden,  iiberall  solche  Gitter  vor- 
finden,  so  muB  hier  auch  jedes  kleinste  Stiick  reflexfahig  sein;  da 
auBerdem  alle  diese  Gitter  untereinander  in  Verbindung  stehen,  so 
kann  nur  bei  vollkommener  Kontinuitatstrennung  die  Leitung  von 
einem  Teil  des  Tieres  (oder  Organes)  zum  andern  aufgehoben  werden. 
Dies  bestatigt  sich  im  vollsten  MaBe  bei  alien  Nervennetzen,  am 
leichtesten  und  elegantesten  ist  es  aber  bei  den  Medusen  zu  demon- 
strieren. 
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Eine  der  auffallendsten  Erscheinungen  bei  den  Medusen  sind  die 
rhythmischen  Bewegungen,  welche  die  ganze  Glocke  spontanerweise 
ausfukrt.  Ziemlich  gleichzeitig  wurde  nun  von  Eimer  (1878,  vorlaufige 
Mitteilung  1876)  mid  Eomanes  (1876  und  1877)  gezeigt,  daB  diese 
Bewegungen  fortfallen,  wenn  man  samtliche  Randkorper  entfernt.  Von 
einer  Lahmung  ist  aber  hierbei  nicht  die  Rede,  denn  das  Tier  reagiert 
auf  jede  mechanische  Reizung  der  Subumbrella  mit  einer  einzelnen 


/// 


Fig.  46.  Diagramme  zu  Versuchen  uber  die  Erregungsleitung  bei  den  Medusen.  I.  Versuch  von 
Eomanes.  Der  Korper  ist  zu  einem  langen  Spiralband  zerschnitten ;  durch  abwechselnde  Einschnitte 
ist  ein  Zickzackband  bergestellt.  Nur  an  einem  Ende  befindet  sich  noch  ein  Randkorper,  von  dem 
aus  die  Kontraktionswellen  in  rhythmischer  Folge  bis  zum  aufiersten  Ende  laufen,  wenn  die  Briicken 
nicht  unter  1 — 2  mm  breit  sind.'  II.  Zwei  Muskelfelder  aus  dem  Schirm  von  Rhizostoma  (s.  Fig.  35, 
S.90),  welche  nur  durch  muskelfreies  Gewebe  miteinander  verbunden  sind.  Wird  irgendwo  mechanisch 
(oder  elektrischj  gereizt  z.  B.  bei  x,  so  zucken  stets  beide  Muskelfelder)  III.  Durch  den  bis  ins 
muskelfreie  Feld  gefuhrten  Schnitt  wird  nicht  verhindert,  dafi  das  linke  Muskelfeld  an  den  spontanen 
Kontraktionen  teilnimmt,  welche  von  dem  Randkorper  auf  der  rechten  Seite  ausgehen.  IV.  Dasselbe 
zeigt  sich,  wenn  der  Schnitt  vom  Zentrum  bis  in  den  muskelfreien  Rand  gefiihrt  wird. 


Kontraktion  der  ganzen  Glocke.  Andauernde  Reize  irgend  welcher 
Art  (mechanische,  chemische,  faradische)  rufen  keine  einzelne  Kon- 
traktion, sondern  wieder  rhythnrische  Bewegungen  hervor,  welche  mit 
dem  Schwinden  des  Reizes  wieder  aufhoren.  Das  randkorperfreie 
Tier  verhalt  sich  also  gradeso  wie  die  „ganglienlose"  Herzspitze.  Die 
Gegenwart  eines  einzigen  Randkorpers  geniigt  aber,  urn  eine  Meduse 
dauernd  in  rhythmiscber  Bewegung  zu  erhalten.   Beide  Forscher  zeigten 
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nun,  daB  radiare  Einschnitte  zwischen  den  Randkorpern  die  Koordination 
nicht  ocler  kaum  storen.  Rollt  man  den  ganzen  Korper  durch  einen 
Spiralschnitt  zu  einem  langen  Bande  auf  und  nimmt  alle  Randkorper 
bis  auf  einen  fort,  der  an  einem  Ende  des  Bandes  gelegen  sein  mag,  so 
fiihrt  der  ganze  Streifen  seine  rhythmischen  Kontraktionen  aus ;  ja  man 
kann  aus  dem  Bande  durck  tiefe  seitliche  Einschnitte  ein  Zickzack- 
band  machen,  immer  noch  gekt  der  Reiz  vom  Randkorper  aus  durck 
das  ganze  Band  hindurch,  wenn  nur  die  Bracken  noch  eine  Breite 
von  etwa  einem  Millimeter  haben  (Fig.  46  /).  Wird  der  Randkorper 
f ortgescbnitten ,  so  ist  der  Streifen  wie  gelahmt;  sticbt  man  aber  an 
einem  Ende  mit  einer  Nadel  hinein,  so  lauft  eine  Kontraktionswelle 
liber  den  ganzen  Streifen  bin.  Wie  die  Tiere  zerschnitten  werden  ist 
ganz  gleich;  der  Reiz  geht  durch  jede  Briicke  hindurch.  Es  ist  kaum 
notig  noch  zu  bemerken,  daB  jedes  kleine  Stiick  aus  der  Subumbrella 
reflexfahig  ist. 

Wir  finden  also  bei  den  Medusen  die  Eigenschaften  vor,  die  man 
bei  einem  Nervennetz  zu  erwarten  hat  ,  nur  ist  es  die  Frage,  ob  das 
im  Epithel  gefundene  Netz  wirklich  die  Reizleitung  vermittelt  oder  ob 
sie  nicht  etwa  durch  die  Muskulatur  selber  besorgt  wird,  wie  dies 
Engelmann  (1875)  bei  den  ganz  analogen  Erscheinungen  am  Herzen 
angenommen  hat.  Romanes  hat  bereits  diese  Frage  in  Erwagung  ge- 
zogen  und  sich  dahin  ausgesprochen ,  daB  wenigstens  fur  die  rhyth- 
mischen Bewegungen  eine  muskulare  Leitung  angenommen  werden 
konne.  Fiir  die  Bewegungen  der  Tentakeln  und  einige  andre  Er- 
scheinungen nimmt  er  dagegen  eine  nervose  Leitung  an  und  sucht 
dieselbe  experimentell  zu  beweisen.  So  sehr  ich  die  Arbeiten  von 
Romanes  schatze,  so  kann  ich  ihm  doch  hierin  und  in  manchem  andern 
nicht  beipflichten :  Die  nervose  Leitung  im  Medusenorganismus  scheint 
mir  ebenso  leicht  beweisbar,  wie  bei  den  Reflexen  irgend  eines  hoch- 
stehenden  Wirbeltieres ! 

Bereits  die  Leitung  von  den  Randkorpern,  von  denen  ja  ohne 
Zweifel  die  rhythmischen  Bewegungen  ausgehen,  zur  Muskulatur  muB 
durch  ein  andres  Element  geschehen  als  durch  Muskelfasern,  da,  wie 
Figur  34  (S.  89)  zeigt,  Muskulatur  und  Randkorper  weit  auseinander 
liegen.  Zwischen  beiden  liegt  nur  Gallerte,  Epithel  und  Nervennetz. 
Die  Gallerte  ist  leitungsunfahig,  denn  man  braucht  an  einem  Medusen- 
streifen  nur  das  Epithel  der  Subumbrella,  in  dem  ja  auch  das  Nerven- 
netz  und  die  Muskulatur  liegen,  zu  durchtrennen ,  dann  zuckt  bei 
Reizung  einer  Seite  immer  nur  diese,  trotzdem  die  Gallerte  in  ihrer 
ganzen  Dicke  beide  Seiten  miteinander  verbindet.  Andrerseits  kann 
man  die  Gallerte  durchschneiden,  ohne  daB  die  Reizleitung  von  einem 
Stiick  zum  andern  darunter  leidet,  wenn  nur  das  Epithel  unverletzt  ist. 
Auch  das  gewohnliche  undifferenzierte  Epithel  leitet  nicht;  die  ganze 
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Umbrella  ist  mit  solchem  bedeckt,  aber  man  kann  sie  reizen  so  stark 
man  will,  nie  wird  man  audi  nur  die  leiseste  Bewegung  in  der 
Muskulatur  der  Subumbrella  oder  der  Tentakeln  beobachten.  Hier 
fehlt  eben  das  als  Nervennetz  angesprockene  Gewebe  vollkommen. 
Es  kann  also  nur  das  Nervennetz  sein,  das  den  Reiz  von  den  Rand- 
korpern  auf  die  Muskulatur  ttbertragt. 

Bei  den  meisten  Medusen  kommt  iiberall  da,  wo  sick  Nerven- 
netz ausbreitet,  auch  Muskulatur  in  der  Nackbarschaf  t  vor ;  bei  Rhizo- 
stoma  gibt  es  aber  grofie  muskelfreie  Felder,  welcke  vom  Nervennetz 
durchzogen  werden  (Fig.  35 ,  S.  90).  Wenn  man  aus  einem  solchen 
Tier  Stiicke  kerausschneidet,  wie  sie  in  Figur  46  II  abgebildet  sind,  so 
stebt  die  Muskulatur  beider  Seiten  nur  durcb  Nervennetz  miteinander 
in  Verbindung.  Ware  nun  die  Leitung  von  Muskelfaser  zu  Muskel- 
faser  muskularer  Natur,  so  dtirfte  bei  Reiz  einer  Seite  immer  nur 
diese  zucken.  Das  ist  aber  nicbt  der  Fall:  der  Reiz  gebt  bei  jeder 
Art  von  Reizen  auch  auf  die  Muskulatur  jenseits  des  muskelfreien 
Feldes  tiber. x)  Da  die  muskelfreien  Felder  bei  groBen  Tieren  eine 
Breite  von  1 — 2  cm  haben,  so  ist  jeder  Irrtum  ausgeschlossen :  Die 
Leitung  ist  nervoser  N a t u r ! ! 

Es  gelingt  aber  auch  den  Beweis  zu  liefern,  daB  nur  das  Nerven- 
netz leitet,  d.  h.  daB  der  Reiz  uberhaupt  nicht  direkt  von  einer  Muskel- 
faser auf  die  andre  ubergehen  kann.  Beriihrt  man  ein  randkorper- 
freies  Stuck  von  der  Oberflache  her,  so  zuckt  unter  gewohnlichen 
Bedingungen  das  ganze  Stuck,  weil  das  Nervennetz  iiber  den  Muskel- 
fasern  liegt  und  entweder  direkt  oder  clurch  Vermittlung  der  intra- 
epithelialen  Endigungen  gereizt  wird.  Am  Querschnitt  liegen  nun  die 
Muskelfasern  direkt  zutage  und  man  kann  dicht  an  der  Gallerte  direkt 
mit  der  Nadel  ein  Muskelbundel  beriihren.  Wenn  der  Versuch  mit 
der  notigen  Yorsicht  ausgef  iihrt  wird,  so  sieht  man  immer,  daB  s  i  c  h 
nur  das  Muskelbundel  schnell  zusammenzieht,  das  von 
der  Nadel  getroffen  ist,  wahrend  alle  ilbrigen  in  voll- 
kommener  Ruhe  verharren:  Diese r  Versuch  gibt  auch 
ein  en  sehr  gut  en  Beweis  daftir,  daB  der  Reiz  nicht  im- 
stande  ist,  rucklaufig  vom  Muskel  auf  den  Nerv  iiber- 
zugehen,  eine  Tatsache,  die  Kiihne  (1859)  zuerst  mit  Hilfe  des 
Zweizipfelversuchs  am  Sartorius  festgestellt  hat.    (Am  besten  gelingt 


1)  Die  allerzentralsten  und  breitesten  Teile  der  muskelfreien  Felder  sind 
fast  nervenfrei;  man  darf  also  keinen  Streifen  aus  dieser  Gegend  benutzen.  Auch 
am  Schirmrand  kann  man  demonstrieren,  daiR  die  Leitung  nicht  durch  die  Muskeln 
selbst  besorgt  wird.  Hier  ist  ein  Streifen  von  mehreren  Millimetern  Breite  vorhanden, 
der  Nervennetze  aber  keine  Muskeln  enthalt.  (Der  aufierste  pigmentierte  Rand 
fiihrt  auch  keine  Nerven  mehr.)  Fiihrt  man  einen  Schnitt  wie  in  Figur  46  IIIvl.  IV 
angegeben,  so  macht  das  linke  Stuck  dierhythmischen  Kontraktionen  des  rechten  mit. 
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dieser  Versuch  bei  Cotylorbiza ,  weil  sicb  bier  die  Muskulatur  faltig 
in  die  Gallerte  einsenkt,  wahrend  die  Nerven  iiber  diese  Falten  glatt 
fortziehen.  Die  Gefabr  ist  also  bier  gering,  daB  man  mit  der  Nadel 
zugleich  mit  den  Muskeln  das  Nervennetz  beriihrt.  Bei  absterbenden 
Stricken,  welcbe  auf  mecbaniscben  Reiz  nicbt  mebr  sebr  leicbt  reagieren, 
gelingt  es  aucb  ein  einzelnes  Biindel  in  der  Weise  zum  Zucken  zu 
bringen,  daB  man  mit  einer  stumpfen  Nadel  in  der  Langsrichtung  yon 
der  Epithelseite  ber  iiber  die  Faser  streicbt.  1st  die  Nadel  scbarf 
oder  der  Druek  zu  grofi,  so  zuckt  das  ganze  Stuck.) 

Nacb  alledem  kann  es  keinem  Zweifel  unterliegen,  daB  bei  den 
Medusen  die  Reizleitung  nervos  und  nicbt  muskular  ist,  und  daB  die 
Netze  im  Epithel  diese  reizleitende  Funktion  ausiiben,  wie  es  Eimer 
und  die  Gebriider  Hertwig  nacb  den  anatomiscben  Befunden  von 
vornberein  angenommen  baben.  Die  Existenz  von  ganz  abnlicben 
Nervennetzen  im  Herzfleiscb  im  Verein  mit  den  auBerordentlicb  weit- 
gebenden  Analogien  zwiscben  den  pbysiologiscben  Erscbeinungen, 
welcbe  an  den  Medusen  und  am  Herzen  zu  beobacbten  sind  (siebe 
Kapitel  22)7  veranlassen  micb  dazu,  anzunelimen,  daB  die  Reizleitung 
entgegen  der  Auffassung  von  Engelmann  aucb  im  Herzen  eine  rein 
nervose  ist.  Es  ware  sonst  aucb  ganz  unverstandlicb,  was  diese  Un- 
masse  von  Nervenelementen ,  die  icb  und  andre  im  Herzmuskel  ge- 
funden  baben,  zu  bedeuten  batten.  Da  ibre  Anordnung  im  Herzen 
dreidimensional  ist7  so  spricbt  der  Engelmannscbe  Hauptversuch,  dieAuf- 
rollung  der  ^ganglienzelllosen"  Herzspitze  zu  einem  Bande,  ebensogut 
fiir  eine  nervose  Leitung,  wie  fur  die  muskulare.  Da  Engelmann  an- 
nabm;  daB  die  Nervenfasern  in  der  Kammer  parallel  nebeneinander 
und  obne  seitlicbe  Verbindungen  von  der  Basis  zur  Spitze  verliefen, 
so  konnte  er  aus  seinem  Versuch  den  ScbluB  auf  muskulare  Leitung 
im  Herzen  zieben.  Jetzt,  wo  die  netzige  und  dreidimensionale  An- 
ordnung der  Nervenelemente  nacbgewiesen  ist,  ist  diese  Hypotbese  im 
bocbsten  Grade  zweifelbaft  geworden.  Aucb  ein  andrer  Beweis  fiir 
die  muskulare  Erregungsleitung  im  Herzen  scbeint  mir  binfallig  ge- 
worden zu  sein.  Bowditscb,  Aubert  und  Langendorff  (1902,  p.  284) 
klemmten  im  lebenden  Froscb  nacb  dem  Vorgeben  Bernsteins  die 
Herzspitze  ab,  urn  dadurcb  die  Nervenfasern  zur  Degeneration  zu 
bringen.  Sie  fanden  nun  die  Herzspitze  nocb  nacb  Wocben,  ja  Monaten 
erregbar.  Die  rubende  Herzspitze  kontrabierte  sicb  auf  Reiz  im 
ganzen.  Dieser  Beweis  fallt  mit  dem  Nacbweis  von  Ganglienzellen 
in  der  Herzspitze  und  dieser  scbeint  mir  gelungen.  Aber  abgeseben 
davon  ware  der  Beweis  zweifelbaft,  weil  es  marklose  Nerven  zu  geben 
scbeint,  die  nicbt  degenerieren  (siebe  Kapitel  10).  Weiter  unten  werde 
icb  nocb  Versucbe  mitteilen,  welcbe  durcb  die  muskulare  Leitung  iiber- 
baupt  nicbt  zu  erklaren  sind. 
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Ich  liabe  sckon  oben  angedeutet,  daB  aus  dem  anatomischen  Auf- 
bau  der  Nervennetze  niclit  nur  der  SchluB  zu  ziehen  ist,  daB  ein 
irgendwo  angesetzter  Eeiz  zu  alien  Stellen  hingelangen  muB,  sondern 
daB  auch  der  Effekt  des  Reizes,  wenn  der  Reiz  submaximal  ist,  sich 
in  der  nachsten  Nahe  des  Reizortes  am  starksten  geltend  machen  und 
von  da  aus  allmahlich  an  Starke  abnehmen  muB.  Dies  laBt  sich  an 
der  Muskulatur  der  Subumbrella  der  Medusen  nicht  demonstrieren,  weil 
sie  auch  das  mit  der  Muskulatur  des  Herzens  gemein  hat,  daB  sie  nur 
auf  gewisse  Reizstarken  antwortet,  und  dann  immer  gleich  mit  maxi- 
maler  Intensitat  („Alles-  oder  Nickts-Gesetz"  von  Bowditsch).  Wirkt 
der  Reiz  iiberhaupt,  so  dehnt  er  sich  gleich  auf  die  ganze  quergestreifte 
Muskulatur  der  Subumbrella  aus.  Anders  ist  es  mit  der  Muskulatur 
des  Magenstiels  und  der  der  Tentakeln.  Diese  fuhrt  keine  schnellen 
Einzelzuckungen  aus ,  wie  die  Muskulatur  des  Herzens  und  der  Sub- 
umbrella; sondern  sie  besorgt  langsamere,  mehr  tonische  Kontraktionen, 
wie  sie  den  Muskeln  der  meisten  Wirbellosen  zukommen,  und  ist  auch 
durch  faradische  Erregung  in  eine  Art  von  Tetanus  zu  versetzen. 
[Dieser  bleibt  bei  der  Muskulatur  des  Herzens  (Heidenhain,  1858,  u.  a.) 
normalerweise  (Cyon,  1900)  und  bei  der  Muskulatur  der  Subumbrella 
(Uexkiill,  1901 ,  ich)  auch  bei  starkster  Faradisation  aus;  es  kommt 
hier  nie  zu  etwas  anderem  als  zu  rhythmischen  Kontraktionen.]  Das 
gitnstigste  Objekt  zu  diesen  Untersuchungen  scheint  mir  Carmarina 
hastata  mit  ihren  schonen  langen  Tentakeln  und  ihrem  langen  Magen- 
stiel  zu  sein  (auch  die  Tentakeln  von  Polypen,  besonders  von  Ceri- 
anthus,  geben  ein  gunstiges  Objekt  ab). 

Bereits  Nagel  (1894)  hat  Carmarina  zu  ahnlichen  Versuchen  benutzt 
und  Resultate  erzielt,  mit  denen  sich  die  meinigen  fast  ganz  decken: 
die  rhythmischen  Kontraktionen  der  Glocke  treten  immer  gruppenweise 
auf,  wie  iiberhaupt  bei  den  meisten  Medusen.  Die  Pausen  dauern  bei 
groBen  Tieren  oft  eine  halbe  Minute  und  mehr?  so  daB  man  Zeit  hat, 
seinen  Versuch  wahrend  derselben  anzustellen.  Beriihrt  man  einen 
Tentakel  z.  B.  in  der  Mitte  ganz  leicht  mit  einem  Glasstabchen ,  so 
tritt  nur  eine  kleine  lokale  Kontraktion,  eine  geringe  Verdickung,  an 
demselben  auf.  Ist  die  Beriihrung  starker,  so  greift  die  Kontraktion 
auf  weitere  Teile  des  Tentakels  iiber.  Bei  einem  kleinen  StoB  tritt 
schon  ein  Emporschnellen  des  ganzen  Tentakels  auf,  welches  sich  bei 
noch  starkerem  AnstoB  auf  die  beiden  zunachst  benachbarten  Ten- 
takeln und  schlieBlich  auf  alle  Tentakeln  ausdehnt.  Hierbei  macht 
der  Magenstiel  bereits  in  der  Regel  eine  schwache  Bewegung  nach 
der  Reizstelle  hin,  die  bei  weiterer  Steigerung  des  Reizes  zu  einem 
heftigen  Schlagen  mit  dem  Magenstiel  wird.  Der  auBerste  Effekt  be- 
steht  dann  schlieBlich  in  einer  oder  mehreren  vorzeitigen  Kontraktionen 
der  Schwimmglocke.   Der  Reiz  dehnt  sich  also  bei  zunehmender  Starke 
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auf  immer  weitere  Gebiete  des  Tieres  aus;  es  geht  aber  auch  aus 
dem  Versueh  bervor,  daB  die  Reizscbwelle  der  Glockenmuskulatur 
bober  liegt  als  die  der  Tentakeln  und  des  Manubriums.  Dies  gilt  je- 
docb  nur  fiir  Reize,  welcbe  von  auBen  kommen,  denn  bei  den  spon- 
tanea rbytbmiscben  Bewegungen  der  Glocke  fehlen  Bewegungen  der 
Tentakeln  und  des  Magenstiels  oft  ganz. 

Eine  Ausdebnung  des  Effektes  bei  zunebmender  ReizgroBe  kann 
man  aucb,  wie  ja  bekannt,  an  den  ebenfalls  von  Nervennetzen  inner- 
vierten  BlutgefaBen  der  Wirbeltiere  beobacbten;  icb  meine  die  lokale 
GefaBerweiterung  bei  tbermiscber,  chemischer  und  mecbaniscber  Reizung 
der  Haut  und  die  lokale  GefaBverengerung  bei  Kaltereiz.  Es  wird 
ja  zwar  vielfacb  angenommen,  daB  diese  Reize  direkt  auf  die  GefaB- 
muskulatur  wirkten  und  daB  die  Weiterleitung  zu  entfernteren  GefaB- 
partien  von  der  Muskulatur  selber  besorgt  wiirde;  mir  scbeint  diese 
Ansicbt  aber  unbaltbar.  Die  erste  Frage  ist  fiir  mich  wieder  die: 
Was  sollen  die  engmascbigen  Nervennetze,  die  die  GefiiBe  umgeben 
und  die  benacbbarten  Gef aBe  miteinander  in  Verbindung  bringen  ?  Icb 
glaube  aber,  daB  man  aucb  direkt  durcb  das  Experiment  beweisen 
kann,  daB  die  Reizleitung  bier  nicbt  muskular  sein  kann.  Da  jedocb 
meine  clabin  gebenden  Versucbe  nocb  nicbt  abgescblossen  sind,  ver- 
scbiebe  icb  ibre  Veroffentlicbung  auf  eine  spatere  Gelegenbeit. 

Nacb  meiner  Meinung  bandelt  es  sicb  bei  den  lokalen  GefaB- 
veranderungen  urn  ricbtige  Reflexe,  und  icb  zweifle  keinen  Augen- 
blick,  daB  es  bei  den  Bewegungen  des  Darmes  des  Ureters  u.  s.  w.7 
kurz  alien  den  Organen,  in  denen  Engelmann  und  mit  ibm  viele  andre 
eine  muskulare  Leitung  annebmen,  grade  so  ist.  Yon  den  Erscbei- 
nungen ,  welcbe  man  bei  Medusen  zu  beobacbten  imstande  ist ,  unter- 
scbeiden  sicb  diese  Bewegungen  nur  dadurcb,  daB  sie  auBer  durcb 
die  Vorgange  im  Nervennetz  selber  audi  durcb  solcbe  bestimmt  werden, 
welcbe  im  Zentralnervensystem  ablaufen  (das  die  Medusen  nicbt  be- 
sitzen)  und  dem  Nervennetz  durcb  lange  Babnen  (ricbtige  Acbsen- 
zylinder,  Fig.  27)  iibermittelt  werden.  Es  liegen  bei  diesen  Organen, 
wie  mir  scheint,  Verbaltnisse  vor,  wie  sie  uns  bei  den  niederen 
Wiirmern  und  den  Mollusken  nocb  im  Gebiet  der  gesamten  Korper- 
muskulatur  in  auBerordentlicber  Klarbeit  entgegentreten:  die  Muskulatur 
ist  bier  wie  bei  den  GefaBen,  dem  Darm  u.  s.  w.  durcb  ein  einge- 
lagertes  und  mebr  ocler  weniger  modifiziertes  Nervennetz  in  einem 
gewissen  Grade  nervos  selbstandig,  kann  aber  vom  Zentralnervensystem 
aus  beeinfluBt  werden.  Auf  diese  Erscbeinungen  will  icb  im  folgen- 
den  wegen  ibrer  boben  tbeoretiscben  Wicbtigkeit  genauer  eingeben: 

Von  niederen  Wiirmern  sincl  bauptsacblicb  Planarien  untersucbt 
worden.  Wie  oben  bescbrieben,  bestebt  das  eigentlicbe  zentrale  Nerven- 
system  dieser  Tiere  in  zwei  Ganglien,  welcbe  am  vorderen  Ende  des 
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Korpers  gelegen  sind  und  als  Geliirn  bezeichnet  werden.  Von  hier 
aus  geben  aber  Nervenfasern  durch  den  ganzen  Korper,  welcbe  von 
vielen  Ganglienzellen  durcbsetzt  sind  und  an  der  Periplierie  bocbst 
wabrscbeinlicb  in  ein  wirklicbes  Nervennetz  iibergeben.  Zwiscben 
SiiBwasserplanarien  und  Seewasserplanarien  zeigen  sicb  nun  nacb 
Loeb  (1899)  bei  Zerteilung  der  Tiere  in  eine  Halfte,  welcbe  das  Gebirn 
entbalt,  und  eine  gebirnlose  Halfte  wesentlicbe  Unterscbiede.  Durcb- 
scbneidet  man  eine  Planaria  torva  (SuBwasserplanarie) ,  wabrend  sie 
am  Boden  dabinkriecbt ;  mit  einem  Messer  in  eine  vordere  und  eine 
bintere  Halfte,  so  kriecbt  jede  Halfte  fur  sicb  rubig  weiter.  Bei  Tby- 
sanozoon  (Seewasserplanarie)  kriecbt  dagegen  nur  der  birntragende  Teil 
weiter,  wabrend  der  bintere  Teil,  ancb  wenn  er  viel  groBer  als  der 
vordere  ist,  keine  Progressivbewegungen  mebr  ausfiibrt. 

Der  Unterschied  ist  allerdings  sebr  groB,  aber  nacb  meinen  Be- 
funden  nur  quantitativer  Natur.  Aucb  bei  Tbysanozoon  fand  icb  nocb 
spontane,  aber  sebr  langsame  und  scbwacbe  Progressivbewegungen  am 
Hintertier,  besonders  dann,  wenn  man  nur  einen  Randstreifen  be- 
obacbtet.  Ein  solcber  rollt  sicb,  wie  scbon  Loeb  angibt,  spiralig  mit  der 
Scbnittseite  nacb  innen  ein  und  zeigt  in  den  nacbsten  Tagen  nacb  der 
Operation  kleine  Wellenbewegungen ,  welcbe  von  einem  Ende  zum 
andern  verlaufen  und  ganz  denen  gleicben,  durcb  die  die  norm  ale  Kriecb- 
bewegung  bewerkstelligt  wird.  Sind  sie  nicht  zu  scbwacb,  so  bewegt 
sicb  der  spiralige  Tierstreifen  ununterbrocben  im  Kreise  berum.  Bei  Be- 
riibnmg  mit  einem  Stabcben  boren  die  Wellen  gewobnlicb  auf  und  der 
Streifen  ziebt  sicb  je  nacb  Starke  des  Reizes  nur  an  der  Beriibrungsstelle 
oder  in  seiner  ganzen  Ausdebnung  zusammen.  —  Die  unversebrten  Tiere 
kriecben  immer  mit  der  bellen  Baucbseite  dem  Boden  zugewandt; 
drebt  man  sie  auf  den  Riicken,  so  dreben  sie  sicb  sclmell  wieder  zur 
Bancblage  zuriick.  Sie  zeigen  also,  wie  Loeb  das  nennt,  einen  posi- 
tiven  Stereotropismus  der  Baucbseite.  Dieser  ist  aucb  nocb,  wie  Loeb 
fand,  an  dem  gebirnlosen  Hintertier  zu  konstatieren.  Icb  selber  babe 
micb  davon  iiberzeugen  konnen,  daB  selbst  ganz  kleine  Stiicke  aus 
dem  Korperrand,  welcbe  kaum  den  funfzigsten  Teil  der  ganzen  Flacbe 
ausmacben,  diese  Umdrebung  nocb  ausfiibren,  allerdings  in  langerer 
Zeit  als  das  ganze  Tier  oder  birnentbaltende  Vorderteile.  Wenn  Loeb 
an  diesen  Yersucb  die  Bemerkung  scblieBt:  „Wir  seben  bier  wieder, 
daB  das  Nervensystem  nur  der  rascberen  Reaktion  dient",  so  befindet 
er  sicb,  wie  bei  alien  derartigen  Bemerkungen ,  die  von  einer  Aus- 
scbaltung  des  „Nervensystemsa  sprecben,  in  einem  groBen  Irrtum.  Es 
ist  eben  nur  das  zentralisierte  Nervensystem,  das  System  der  langen 
Babnen,  das  zwiscben  die  einzelnen  Partien  des  peripberen  Nerven- 
netzes  eingescbaltet  ist,  fortgenommen  und  das  peripbere  Nervennetz, 
das  operativ  uberbaupt  nicbt  fortgenommen  werden  kann,  funktioniert 
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rnhig-  weiter,  grade  wie  etwa  beira  herausgeschnittenen  Darin  ernes 
Wirbeltiers.  —  Ungleich  besser  als  an  den  Planarien  lassen  sich  aber 
diese  Erscbeinungen  an  Mollusken  studieren,  weil  ihre  GroBe  operative 
Eingriffe  besser  ermoglicbt. 

Versuche  an  M 0 1 1  u s k e n. 

Als  geeignetstes  Objekt  erwies  sieb  mir  zu  diesen  Versucben  der 
grofie  marine  Opistobrancbier  Aplysia  (deutscb:  Seehase),  eine  Nackt- 
scbnecke,  die  eine  Lange  von  30  cm  und  ein  Gewicbt  von  1  kg 
erreicbt.  Das  zentrale  Nervensystem  und  der  Verlauf  der  peripberen 
Nerven  dieses  Tieres  sind  in  Figur  47  abgebildet.  Uni  den  Scblund  her- 
um  liegen  drei  grofie  Ganglienmassen ,  von  denen  die  beiden  unteren 
aus  je  zwei  Ganglien,  dem  Pedalganglion  und  clem  Pleuralganglion 
(vorderen  Visceralganglion)  bestehen.  Das  obere  Ganglion  ist  das 
Cerebralganglion.  Untereinander  steben  sie  durcb  Kommissuren  in 
Verbindung vom  vorderen  Visceralganglion  jeder  Seite  gebt  aufier- 
dem  eine  Kommissur  zum  binteren  Visceralganglion ,  das  am  binteren 
Korperende  in  der  Nabe  der  Kiemen  gelegen  ist.  Auf  dem  musku- 
losen  Kropf  liegen  aufierdem  nocb  zwei  kleine  Ganglien,  die  Buccal- 
ganglien.  Die  Buccalganglien  versorgen  die  Muskulatur  der  Bucca, 
die  binteren  Visceralganglien  Kiemen,  Herz  und  Atemsipbo.  Die 
andern  Ganglien  versorgen  die  Bewegungsmuskulatur  und  geben,  wie 
scbon  oben  gesagt,  an  der  Peripberie  zum  Teil  in  Rezeptionszellen, 
zum  Teil  in  ein  Nervennetz  iiber,  das  mit  der  Muskulatur  in  Ver- 
bindung stent  (S.  82). 

Durcb  Injektion  von  Pelletierinsulfat  (Scboenlein) ,  das  man  gut 
dosieren  muB?  kann  man  eine  vollstandige  Erscblaffung  der  Muskulatur 
bervorrufen,  welcbe  alle  Operationen  wesentlicb  erleicbtert.  Sie  gebt 
bei  guter  Dosierung  nacb  einer  balben  bis  einer  ganzen  Stunde  vor- 
iiber.  (Icb  ziebe  Pelletierin  dem  von  Jordan  empfoblenen  Cocain 
vor.)  Bei  den  Operationen  ist  nur  zu  beacbten,  daB  man  durcb 
Aufsackung  vor  der  Eroffnung  der  Leibesboble  das  AusflieBen  von 
Blut  verbindert.  Immobilisierung  durcb  Vergiftung  und  Aufsackung 
ist  ubrigens  nur  notig;  wenn  man  die  Tiere  langere  Zeit  am  Leben 
erbalten  will.  Grade  fur  die  bier  zu  bescbreibenden  Versucbe  ist  die 
Vergiftung  unzweckmaBig7  weil  nacb  Herausnabme  des  Zentralnerven- 
systems  bald  eine  starke  Tonussteigerung  eintritt  7  Avelcbe  die  Be- 
obacbtung  erscbwert.  (Icb  komme  auf  dieselbe  spiiter  zuriick.  )  Wenn 
die  Entgiftung  eintritt,  so  bildet  sicb  die  Tonussteigerung  zu  sclmell 
aus,  um  geniigend  Zeit  zur  Beobacbtung  zu  baben.  Icb  babe  da- 
ber  die  Tiere  entweder  obne  Riicksicbt  auf  den  Blutaustritt  ganz  auf- 
gescbnitten  oder  mit  einem  Bindfaden  den  vorderen  Korperteil,  der 
den  Scblundring  entbalt,  abgebunden  und  aus  diesem  nacb  Eroffnung 
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die  Ganglien  berausgenommen.  In  nock  andern  Fallen  habe  icb  nur 
einzelne  Korperteile,  bauptsacblicb  die  Fliigel  (Mantellappen) ,  abge- 
bunden  und  die  Hauptkorperboble  zur  Herausnabme  der  Ganglien  und 
zur  Keizung  der  Nerven  eroffnet.   Gut  angelegte  Ligaturen  verbindern 


Fig.  47.  Preparation  des  Nervensystems  von  Aplysia.  Das  Tier  ist  vom  Eiicken  aus  aufgeschnitten. 
Oben  der  Kopf  mit  seinen  lappigen  Anhangen  und  den  Tentakeln.  Das  Nervensystern  ist  schwarz 
gezeicbnet.  S.r.  der  Schlundring  (dorsal  das  Cerebralganglion ;  ventral  beinahe  zu  einer  Masse  ver- 
einigt  das  Pleural-  und  Pedalganglion  [paarig]).  Nacb  vorne  auf  der  Bucca  (B)  die  kleinen  Buccal- 
ganglien.  Durch  lange  Kommissnren  mit  den  Pedalganglien  verbunden  die  Visceralganglien  V.  — 
Oes.  der  Oesopbagus.  Der  Darmtraktus  ist  scbematisch  gebalten,  Kiemen,  Kiemendeckel  und  Herz, 
welcbe  die  Visceralganglien  verdecken  wiirden,  sind  entfernt.  (2/3  natiirlicher  Grofie;  die  Gangliea 
sind  verhaltnismafiig  etwas  zu  grofi  gezeicbnet.) 

den  Blutaustritt  aus  den  abgescbniirten  Teilen,  obne  die  Reizleitung 
zu  unterbrecben.  Die  Resultate  sind  bei  alien  Verfahrungsarten  gleich, 
nur  gelingen  die  Versucbe  bei  erbaltener  Blutfiille  durcb  langere  Zeit 
bindurcb,  weil,  wie  Jordan  (1901)  nacbwies,  ein  Vorrat  von  Fliissigkeit 
notwendig  ist  ^  damit  die  Muskulatur  wieder  erscblaffen  kann.  Es 
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pressen  namlich  die  Muskeln  bei  der  Kontraktion  einen  groBen  Teil 
ihres  Wassers  in  das  umgebende  Gewebe  (siehe  Kapitel  20). 

Die  normalen  Tiere  sitzen  sehr  haufig  ganz  ruhig  ini  Bassin  am 
Boden  oder  an  der  Wand.  Bei  genauerem  Hinsehen  gewahrt  man 
aber  fast  immer  ein  leiclites  peristaltisches  Spiel  der  Korperoberflache, 
besonders  an  den  Seitenrandern  des  FuBes;  aufierciem  macht  der 
Sipho  in  gleichmaBigen  Abstanden  langsame  Kontraktionen.  Die 
Kopflappen  und  Ftihler  sind  meist  vorgestreckt.  Bertihrt  man  leise 
einen  dieser  Teile,  so  wird  er  ziemlich  schnell  zuriickgezogen,  ebenso 
ziebt  sicb  eine  beriihrte  Korperstelle  unter  das  Niveau  der  Umgebung 
trichterformig  zuriick.  1st  der  Reiz  starker,  so  delint  sicb  der  Effekt 
auf  immer  groBere  Partien  des  Korpers  diffus  aus.  Es  kann  dabei 
schlieBlich  zu  einer  vollkommen  seitlichen  Verkriinmiung  des  Tieres 
kommen.  Statt  dieser  diffusen  Reaktion  treten  haufig  andre  auf,  bei 
denen  von  der  Reizstelle  weit  entfernte  Teile  obne  wesentlicbe  Re- 
aktion der  dazwiscben  liegenden  in  Bewegung  geraten.  80  z.  B. 
schnelles  Einziehen  der  Ftihler  bei  Korperreiz  oder  Schwimmbewegungen 
bei  Kitzeln  des  FuBes.  —  Die  Lokomotion  der  Tiere  besteht  in  Schwim- 
men  und  Kriechen.  Ersteres  wird  durch  die  Mantellappen  besorgt, 
welche  sicb  weit  ausbreiten  und  langsame ,  gut  koordinierte ,  scbwin- 
gende  Bewegungen  ausfiihren,  bei  denen  die  Lappen  eine  spiralige 
Form  annehmen.  Beim  Aufwartsbewegen  ist  die  Spirale  ini  entgegen- 
gesetzten  Sinn  gerollt  als  bei  der  Abwartsbewegung.  Wie  Jordan 
richtig  angibt,  beruht  diese  Erscheinung  darauf,  daB  die  Muskeln  der 
Fliigel  sicb  nacheinander  kontrahieren.  Das  Kriechen  wird  durch 
wellenformige  Kontraktionen  der  Sohle  des  FuBes  bewerkstelligt.  Die 
Wellen  laufen  von  vorn  nach  hinten  ab  (Jordan). 

Hat  man  einem  Tier  nach  einem  der  oben  angegebenen  Verfahren 
das  gesamte  Zentralnervensystem  (Cerebralganglien ,  Pedalganglien, 
hintere  und  vordere  Visceralganglien  und  Buccalganglien)  heraus- 
genommen,  so  ist  das  Tier  durchaus  nicht  gelahmt  (wie  es  Jordan 
fiir  die  betreffenden  Partien  nach  Herausnahme  der  Pedalganglien  an- 
gibt)7  vielmehr  zeigen  sicb  sofort  recht  heftige  peristaltische  Bewe- 
gungen der  gesamten  Kdrperoberflache.  Wie  schon  bemerkt,  fehlen 
dieselben  audi  am  normalen ,  ruhig  dasitzenden  Tier  fast  nie;  hier 
zeigen  sie  sicb  auf  einmal  wesentlich  verstarkt.  Objektiv  ist 
der  Vorgang  also  ganz  ahnlich  dem  von  Goltz  (IS 72)  beobachteten 
Phanomen,  daB  die  peristaltischen  Bewegungen  des  Osophagus  und 
Magens  des  Frosches  nach  Ausbohrung  des  Riickenmarks  zunehmen; 
nur  handelt  es  sicb  bei  Aplysia  um  Bewegungen  innerhalb  der  Loko- 
motionsmuskalatur.  Am  starksten  und  regelmaBigsten  sind  diese  peri- 
staltischen Bewegungen  am  FuB,  besonders  an  den  Seitenflachen,  wo 
die  Wellenbewegungen  wie  normal  von  vorn  nach  hinten  ablaufen; 
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allerdings  nicbt  mit  der  RegelmaBigkeit  wie  beim  unversehrten  Tier, 
wenn  es  kriecht.  In  den  Fliigeln  siebt  man  meistenteils  nur  unge- 
ordnete  peristaltisclie  Bewegungen,  welche  bauptsachlicb  von  den  kurzen 
Muskeln  ausgehen  mogen;  in  einigen  Fallen  habe  icb  aber  bier  Be- 
wegungen  (nacb  Herausnabme  der  Zentralganglien ! !)  geseben,  die  den 
Scbwimmbewegungen  des  normalen  Tiers  sebr  abnlich  waren.  Beide 
F 1  ii g e  1  d e b n t e n  s i c b  a n s  unci  zogen  sicb  unter  Spiral- 
bildung  wie  der  zusammen.  Dies  Spiel  trat  in  gleicbmafiigen 
Intervallen  fiinf-  bis  zwolfmal  bintereinander  ein,  urn  dann  nicbt  wieder- 
zukebren.  Eine  Koordination  beider  Seiten  konnte  dabei  nicbt  fest- 
gestellt  werden,  jede  scblug  fur  sicb,  aber  innerbalb  jedes  Fliigels 
war  eine  gewisse  Koordination  zu  erkennen.  —  Nacb  einiger  Zeit  werden 
die  peristaltiscben  Bewegungen  scbwacber,  sind  aber  audi  nacb  ein- 
getretenem  starkem  Gesamttonus  nocb  tagelang  sicbtbar  (wenn  nur 
Scblundring  und  Buccalganglien  berausgenommen  waren  und  zu- 
genabt  wurde).  (Nimmt  man  aucb  die  binteren  Visceralganglien  ber- 
aus,  so  sterben  die  Tiere  bald,  weil  sie  nur  ungeniigend  atmen 
konnen.) 

Die  Filbler  und  Mundlappen  sind  gewobnlicb  ausgestreckt.  Be- 
riibrt  man  sie?  so  zieben  sie  sicb  je  nacb  Starke  des  Reizes  mebr  oder 
weniger  zuriick.  1st  der  Reiz  stark,  so  greift  er  auf  die  Korper- 
muskulatur  iiber;  eine  vollkommene  Zusammenballung  des  ganzen 
Tieres  kann  man  allerdings  nie  erreicben,  docb  tritt  dieselbe  aucb 
beim  normalen  Tier  auf  lokalisierte  Reize  nur  seiten  ein.  Das  Gleicbe 
ist  aucb  an  andern  Korperstellen  zu  beobacbten :  j  e  starker  der 
Reiz,  cl  e  s  t  o  w  e  i  t  e  r  greift  der  E  f  f  e  k  t  u  m  sicb  (aucb  nocb 
viele  Tage  nacb  der  Operation  zu  beobacbten).  Haufig  ziebt  sicb  aucb 
nur  die  gereizte  Stelle  ein,  wabrend  in  der  Umgebung  beftige  peri- 
staltisclie Bewegungen  eintreten;  besonders  bei  faradiscber  Reizung 
beobacbtet  man  nicbt  seiten,  daB  nacb  dem  Aufboren  des  Reizes  der 
Erregungsmittelpunkt  (siebe  Uexkiill  1900)  nacb  binten  wandert.  Alle 
diese  Bewegungen  treten  bei  geringeren  Reizen  ein  als  beim  normalen 
Tier  und  zeicbnen  sicb  durcb  groBere  Lebbaftigkeit  und  langere 
Dauer  aus. 

DaB  die  Nervennetze  unter  dem  EinfluB  des  zentralisierten  Nerven- 
sy stems '  steben,  gebt  scbon  daraus  bervor,  daB  die  Peristaltik  nacb 
Herausnabme  desselben  oder  nacb  Durcbscbneidung  der  Nervenstamme 
zunimmt.  Dieser  Zusammenbang  mit  den  Ganglienknoten  laBt  sicb 
aber  auf  andre  Weise  nocb  viel  besser  demonstrieren :  Bereits  Jordan 
(1901)  bat  nacb  Freilegung  des  Zentralnervensy stems  die  durcbscbnit- 
tenen  Nerven  gereizt,  aber  nur  andauernde  Kontraktionen  erbalten. 
Offenbar  bat  er  gleicb  zu  starke  Strom e  angewendet  und  zu  kurze 
Zeit  beobacbtet.    Die  Sacbe  liegt  namlicb  ziemlicb  kompliziert:  Nur 
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bei  sehr  starker  faradischer  Reizung  sieht  man  einigermaBen  andauernde 
und  dann  sehr  ausgedehnte  Kontraktion  eintreten;  bei  alien  sub- 
maximalen  Reizungen  wechselt  wahrend  der  Reizung  Kontraktion  und 
Erschlaffung  miteinander  ab  fund  der  Effekt  bleibt  auf  ein  kleineres 
Gebiet  beschrankt).  Besonders  an  den  Fliigeln  ist  dies  gut  zu 
beobachten,  und  bier  kommt  es  bisweilen  zu  richtigen  rhythmischen 
Kontraktionen ;  an  der  iibrigen  Korperoberflache  sieht  man  in  der 
Hauptsacbe  unregelmaBige  Kontraktionen,  welcbe  mit  Erschlaffungen 
abwechseln,  oder  sehr  heftige  peristaltiscbe  Bewegungen.  Dasselbe 
tritt  aucb  bei  Reizung  mit  dem  konstanten  Strom  wahrend  der  Durch- 
stromung  ein.  Icb  komme  spater  auf  diese  Dinge  noeb  zuruck.  Was 
mir  bier  die  Hauptsacbe  ist :  Bei  Reizung  e  i  n  e  s  p  e  r  i  p  b  e  r  e  n 
Nerven  bleibt  der  Effekt  nicht  auf  die  direkt  inner- 
vierte  Muskul  atur  be-schrankt,  son  dem  er  debnt  sicli  je 
n  a  c  b  Starke  des  R  e  i  z  e  s  auf  w  e  i  t  e  r  e  T  e  i  1  e  und  s  c  h  1  i  e  B  - 
lich  auf  die  gauze  Muskulatur  aus,  trotzdem  das  gesamte 
zentrale  N e r v e n s y s t e m  herausgenommen  ist.  E s  b a n g t 
also  jeder  Nerv  durcb  das  Nervennetz  in  direkt  mit  der 
gesamten  M u s k u  1  a t u r  z u s a m m en;  die  N e r v e n  si n d  n u r 
1  a n g e  Bahneu,  welcbe  zwischen  einzelnen  T e i  1  e n  des 
Kervennetzes  k ii r z e r e  V  erbindungen  herstelle n. 

Icb  bescbreibe  bier,  uni  die  Sacbe  zu  veranschaulichen ,  einen 
typischen  Versucb:  Eine  groBe  Aplysia  wird  vom  Riicken  her  auf- 
gescbnitten  und  die  Korperboble  mittels  einiger  Nadeln  gut  offen  ge- 
halten.  Alle  peripberen  Nervenstamme  werden  dicbt  an  den  Ganglion 
durchschnitten ,  soweit  wie  moglicb  frei  prapariert  und  die  Ganglien 
herausgenommen.  In  jeden  Fliigel  gehen  vier  Nerven  (die  Zabl  der- 
selben  variiert  zwischen  zwei  und  vier).  Von  diesen  wird  der  vorderste 
(der  linken  Seite)  mit  dem  zentralen  Ende  auf  Platinelektroden  gelegt. 
Diese  steben  mit  einem  kleinen  Scblitteninduktorium  in  Verbindung, 
das  mit  einem  Chromsaureelement  getrieben  wird.  Die  frei  in  der 
Luft  scbwebende  Strecke  des  Nerven  mifit  3  cm.  Der  Tonus  ist  ge- 
ring?  aber  die  gauze  Korperoberflache  ist  in  ziemlich  lebbafter  peri- 
staltiscber  Bewegung.  Icb  sucbe  jetzt  die  Rollenstellung  auf7  bei  der 
eben  ein  Effekt  sicbtbar  wird  (18  cm  Rollenab stand).  Beim  Ein- 
brecben  der  Strome  kontrabiert  sicb  nur  der  vordere  Rand  des 
Fliigels  und  debnt  sicb  bald,  trotz  Fortsetzung  der  Reizung,  wieder 
aus.  Nacb  kurzer  Ruhepause  (Aussetzen  des  Reizes)  bat  eine  er- 
neute  Reizung  den  gleichen  Effekt.  Bei  Reiz  mit  17  cm  Rollen- 
abstand  kontrabieren  sicb  auBer  den  vorderen  Partien  des  Fliigels 
auch  die  mittleren  Teile  beim  Beginn  der  Faradisation.  Nacb  einigen 
Sekunden  tritt  Erschlaffung  ein,  welcbe  aber  nicht  andauert.  Es  tritt 
eine  zweite  Kontraktion  ein,  eine  neue  Erschlaffung  und  noch  eine 
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dritte  scbwacbere  Kontraktion,  nach  der  dauernde  Rube  folgt.  Bei 
16  cm  Rollenabstand  kontrabiert  sich  scbon  der  ganze  Flligel  und 
zwar  vorne  zuerst.  Der  rbytbmiscbe  Wecbsel  von  Kontraktion  und 
Erscblaffung  ist  deutlicb  ansgepragt.  Im  ganzen  wurden  1 1  Be- 
wegungen  gezablt.  Die  letzten  beiden  waren  scbwacb  und  es  folgte 
auf  sie  Rube,  trotzdem  der  Reiz  andauerte.  Nacb  einer  Reizpause 
von  einigen  Minuten  konnten  nocbmal  fitnf  rbytbmiscbe  Kontraktionen 
ausgelost  werden.  Bei  1 4  cm  geriet  der  Flligel  in  einen  dauernden 
Eontraktionszustand  ?  in  welcbem  aber  bin  und  wieder  ein  kleiner 
NacblaB  zu  beobacbten  war,  zugleicb  gerieten  aber  die  angrenzenden 
Partien  des  FuBes  in  sebr  verstarkte  wurmformige  Bewegungen. 
ScblieBlicb  bei  12 — 13  cm  Rollenabstand  war  die  Kontraktion  des 
linken  Fliigels  stark  und  andauernd.  Der  ganze  Korper  war  in 
lebbaftester  peristaltiscber  Bewegung  und  der  recbte 
Fliigel,  der  bis  dabin  rubig  geblieben  war,  macbte  eine 
lange  Serie  scboner  rbytbmiscbe r  Bewegungen! 

Es  wurde  dann  der  dritte  der  Fliigelnerven  aufgelegt.  Bei 
scbwacber  Anfangsreizung  kontrabierte  sicb  nur  die  binterePartie 
des  Fliigels.  Bei  zunebmender  Reizstarke  griff  dann  der  Effekt  auf  die 
vorderen  Teile  des  Fliigels  und  scbieBlicb  wieder  auf  das  ganze  Tier 
iiber.  Der  recbte  Fliigel  zeigte  dabei  nur  Kontraktion  obne  Avesent- 
licben  rbytbmiscben  NacblaB.  Die  Neigung  zu  dauernderen  Kontrak- 
tionen wird  iiberbaupt  mit  der  Dauer  des  Versucbes  immer  groBer. 
—  Nur  die  Kontraktionen  der  mit  den  Nerven  in  naberer  Verbindung 
stebenden  Muskeln  erfolgen  bei  Beginn  der  Reizung.  Von  den  zu- 
nacbst  reagierenden  Partien  aus  siebt  man  die  Reaktion  sicb  nacb 
alien  Seiten  verbreiten,  so  daB  sicb  z.  B.  der  andre  Fliigel  etwa 
1 1/2  Sekunden  spater  zu  bewegen  anfangt  als  der  gereizte.  Hieraus 
gebt  bereits  bervor,  daB  es  sicb  nicbt  urn  eine  Wirkung  von  Strom- 
scbleifen  bandeln  kann;  icb  babe  micb  aber  aucb  durcb  Kontrollversucbe 
iiberzeugt,  daB  Stromscbleifen  ausgescblossen  sind  (Ausbleiben  der 
Reaktion  nacb  Abbinden  des  Nerven  unterbalb  der  Reizstelle  u.  s.  w.). 

Die  gleicbe  Ausbreitung  des  Reizeffektes  von  der  anfanglicb 
allein  reagierenden  Muskelgruppe  auf  das  ganze  Tier  kann  man 
natiirlicb  aucb  an  andern  Nerven  konstatieren.  Nacb  den  Fliigel- 
nerven sind  bierzu  besonders  die  Nerven  des  FuBes  geeignet,  weili 
sie  aucb  auf  langere  Strecken  (5—6  cm)  bocbgeboben  werden  konnen, 
allerdings  nicbt  so  leicbt  wie  jene. 

Sebr  interessante  Resultate  ergibt  aucb  die  Untersucbung  einiger 
Land  -  Nacktscbnecken.  Herr  Seminarlebrer  Kunkel  bat  micb  bierauf 
aufmerksam  gemacbt  und  mir  einige  scbone  Versucbe  an  denselben 
gezeigt.  Er  selbst  wird  binnen  kurzem  iiber  dieselben  bericbten,  bat 
mir  aber  auf  meine  Bitte  gestattet,  scbon  vorber  dieselben  bier  zu  er- 
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wahnen.   Ich  verdanke  diesem  Herrn  auch  einige  Exemplare,  an  denen 
ich  seine  Befunde  nachprufen  and  erweitern  konnte.   Bei  den  Pulmo- 
naten  liegen  alle  Gang-lien  dicht  zusammen  im  Kopf.   Die  Lokomotion 
dieser  Tiere  wird,  wie  Simroth  (1878  und  1879)  genauer  untersuchte, 
durch  einen  Streifen  in  cler  Mitte  der  Sohle  besorgt,  welcher  wellen- 
formige  Bewegimgen  von  hinten  naek  vorn  ausfiihrt.    Schneidet  man 
nun  einem  solchen  Tier  (Limax  cinereus  ocler  variegatus)  den  Kopf 
ab ,   so   zeigen   sich   die  Wellen   in  unveranderter  Kegel- 
mafiigkeit!  (Kunkel).    Wahrend  bei  Aplysia  die  Wellen  immerhin 
eine  starke  EinbuBe  der  RegelmaBigkeit  erleiden,  ist  bier  ai|ch  nicht 
die  geringste  Stoning  in  ihrer  Koordination  zu  bemerken.    Sie  sind 
aucb  stark  genug,  aim  nock  eine  Fortbewegung  des  Hintertiers  zu 
ermoglicken.    (Ubrigens  bat  bereits  Simroth  hauptsachlich  aus  ana- 
tomiscben  Befunden  den  ScbluB  gezogen,  daB  das  Pedalganglion  die 
Lokomotionsbewegungen   nur  anrege.)  —  Scbneidet  man  den  lang- 
gestreckten  Korper  auf  und  reizt  einen  der  langen  FuBnerven  mit 
Wecbselstromen ,  so  nebmen  die  Wellen  an  Heftigkeit  nocb  zu.  Pra- 
pariere  icb  einen  solcben  Nerven  bis  in  die  Nabe  der  Scbwanzspitze, 
balte  ibn  bocb  und  reize  das  zentralste  Ende  (die  Ganglien  sind  ent- 
fernt)?  so  erbalte  icb  denselben  Effekt  wie  bei  Aplysia:  bei  scbwacbem 
Beiz  treten  nur  Bewegungen  in  der  Scbwanzspitze  ein7  wird  der  Strom 
verstarkt;  so  debnen  sie  sicb  immer  weiter  nacb  vorne  aus.   Aucb  bier 
kann  man  wieder  konstatieren,  daB  es  sicb  nicbt  um  einfacbe  tetaniscbe 
Kontraktion  banclelt,  wie  etwa  bei  der  Reizung  eines  Froscbnerven, 
sondern  um  einen  Wecbsel  von  Kontraktion  und  Erscblaffung.  So 
macbt  z.  B.  der  Hinterkorper  wabrend  der  Reizung  langsam  pendelnde 
Bewegungen.  Die  Demonstration  der  Reizausbreitung  auf  immer  groBere 
Strecken  des  Tieres  bei  Reizung  eines  einzelnen  Nerven  gelingt  aucb 
sebr  gut  bei  den  groBereu  Land  -  Nacktschnecken ,  z.  B.  bei  Arion; 
wahrend  sie  das  Fortbesteben  von  Lokomotionswellen  nocb  weniger 
gut  zeigen  wie  Aplysia.   Es  mag  dies  daher  kommen,  daB  die  Tonus- 
steigerung  nach  Entfernung  der  Ganglien  ganz  besonders  stark  ist7 
die  Lokomotionswellen  aber  ziim  guten  Ablauf  eines  geringen  Tonus 
der  Muskulatur  bedtirfen.    (Das  normale  Tier  kriecbt  nlfr,  wenn  der 
Korper  scblaff  ist;  im  Kontraktionszustand  laufen  keine  Wellen  iiber 
die  Soble.) 

An  Arion  laBt  sich  auch  sebr  scbon  zeigen,  daB  die  langen 
Bahnen,  welche  durch  das  Z entrain ervensy stem  gehen; 
die  Reize  schneller  und  leichter  auf  weite  Strecken 
v  e  r  m  i  1 1  e  1  n  ,  a  1  s  e  s  durch  das  Nervennetz  m  o  g  1  i  c  h  ist. 
Icb  richte  mir  zwei  Tiere  her:  bei  dem  einen  ist  das  ganze  Zentral- 
nervensystem  herausgenommen  (auch  die  Nerven ,  soweit  das  moglich 
ist);  das  andre  ist  in  der  Mitte  so  durcbschnitten,  daB  das  Hintertier 
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und  Vordertier  nur  noch  durch  die  beiden  langen  Nerven  des  FuBes 
miteinander  in  Verbindung  stehen.  Reizt  man  die  Tiere  mit  faradischen 
Stromen  am  Sckwanzencle,  so  entstekt  hier  eine  Kontraktion  und  ver- 
starkte  peristaltiscke  Bewegung,  welche  sick  nack  vorne  zu  ausbreitet. 
Bei  dem  Tier,  dessen  lange  Baknen  erkalten  sind,  geniigen  nun  viel 
sckwiickere  Strome ,  urn  den  Reiz  bis  zum  Kopf  gelangen  zu  lassen, 
und  es  vergeken  vom  Moment  des  Reizanfanges  bis  zur  Kontraktion 
des  Vorderendes  nur  etwa  0,5 — 0,1b".  Bei  dem  Tier  okne  Zentral- 
nervensystem  muB  man  starkere  Strome  anwenden ,  nm  den  Effekt 
bis  zum^Vorderende  ausgedeknt  zu  seken;  der  Typus  der  Ausbreitung 
ist  ein  andrer,  viel  diffuserer,  und  es  vergeken  vom  Moment  des  Reizes 
bis  zur  Ankunft  der  Kontraktionswelle  am  Vorderende  2 — 3",  also 
etAva  die  vierfacke  Zeit.  (Natiirlick  wurden  gleicklange  Scknecken 
zum  Vergleick  ausgewaklt.  Die  Lange  der  benutzten  Tiere  in  ge- 
strecktem  Zustand  betrug  etwa  9 — 10  cm.  Beim  normalen  Tier  gekt 
die  Leitung  tibrigens  nock  sckneller  als  bei  dem  mit  durckscknittenem 
Korper.  Man  wiirde  sckon  grapkiscke  Metkoden  zu  Hilfe  nekmen 
iniissen?  urn  die  Zeit  zu  bestimmen.) 

Wir  seken  also  bei  den  Mollusken  genau  das7  was  man  aus  den 
anatomiscken  Befunden7  die  im  Sckema  Figur  44  zusammengestellt 
sind?  von  vornkerein  annekmen  muBte:  die  Muskulatur  des  ganzen 
Korpers  stekt  durck  ein  diffuses  Nervennetz  in  Verbindung  und  kann 
in  ihrer  Totalitat  von  jedeni  Punkt  der  Oberfliicke  erregt  werden; 
auck  dann7  wenn  das  Zentralnervensystem  feklt.  Das  Zentralnerven- 
system  stellt  nur  innigere  V erbindungen  zwiscken  einzelnen,  weit  von- 
einander  entfernten  Punkten  des  Nervennetzes  ker;  es  ist  nur  lange 
Bakn! 

Auck  fur  die  Existenz  zweier  Nervennetze  unter  der  Haut  der 
Mollusken  laBt  sick  vielleickt  eine  pkysiologiscke  Parallele  anflikren: 
das  tiefere  stekt  kauptsacklick  mit  der  Muskulatur  in  Verbindung,  das 
oberflacklickere  tritt  in  Beziekungen  zu  den  Dritsen  der  Haut7  zeigt 
aber  mit  dem  zentralen  Nervensystcm  nur  indirekte  Verbindungen. 
Bekanntlick  sondern  nun  alle  Scknecken  sekr  leickt  einen  zaken  Sckleim 
ab.  Dies  ist  besonders  bei  Limax  sekr  ausgesprocken :  Beriikrt  man 
eine  Korperstelle ,  so  tritt  gleick  der  dicke  gelblicke  Sckleim  kervor. 
Ist  der  Reiz  starker,  so  bedeckt  sick  auck  die  weitere  Umgebung  mit 
Sckleim.  Um  eine  direkte  Erregung  der  ferneren  Sckleimdriisen  durck 
den  Reiz  selbst  kann  es  sick  unmoglick  kandeln,  denn  dazu  ist  die 
Entfernung  zu  groB ;  auck  kann  der  Reiz  nickt  direkt  von  Druse  zu 
Druse  fortgepflanzt  sein;  da  die  Zwisckenraume  oft  reckt  betracktlick 
sind;  die  Ubertragung  muB  also  durck  ein  reizleitendes  Gewebe  be- 
sorgt  werden.  Nack  Fortnakme  des  Zentralnervensystems  bestekt  die 
Ersckeinung  rukig  fort,  vorausgesetzt ,  daB  sick  die  Driisen  bei  der 
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Operation  nicht  vollstandig  erschopft  haben ;  die  Reizleitung  wird  also 
dureh  das  Nervennetz  gehen.  Nun  ist  durch  Reizung  der  Nerven- 
stamme  nur  sehr  scbwer  Sekretion  der  Hautdriisen  zu  erzielen;  erst 
bei  Reizstaxken,  bei  denen  schon  die  Muskulatur  des  ganzen  Korpers 
in  Bewegung  ist,  tritt  sie  ein.  An  einer  Verschiedenheit  in  der  An- 
sprechbarkeit  von  Muskeln  und  Drusen  kann  dies  nicht  liegen,  weil 
bei  Hautreiz  die  Drusen  eher  leichter  zur  Sekretion  gebracht  werden, 
als  die  Muskeln  zur  Kontraktion  (vor  wie  nach  Herausnahme  der 
Ganglien).  Mir  scheint  daher  die  Erklarung  aus  der  anatomischen  Ver- 
bindungsweise  die  plausibelste  zu  sein,  daB  namlich  die  Verbindung  des 
inneren  Nervennetzes,  das  die  Muskulatur  versorgt,  mit  dem  Zentral- 
nervensvstem  inniger  ist,  als  die  zwischen  dem  Zentralnervensystem 
und  dem  aufieren  mit  den  Drusen  in  Verbindung  stehenden  Nervennetz. 


Was  hier  bei  den  Mollusken  im  Bereich  der  gesamten  Muskulatur 
vor  sich  geht,  finden  wir  bei  den  Wirbeltieren  nur  noch  in  den  Or- 
ganen,  welche  in  ihrem  Bewegungsmodus  den  Mollusken  gleichen,  am 
eklatantesten  in  den  V erdauungsorganen.  Ich  will  mich  hier  auf  diese 
beschranken  und  nur  iiber  die  Versuche  berichten,  welche  Goltz  (1872) 
am  Magen  und  Osophagus  vom  Frosch  anstellte,  Versuche,  die  ja  den 
meisten  Physiologen  aus  eigner  Erfahrung  bekannt  sein  werden :  Goltz 
hangte  curarisierte  Frosche  an  der  Schnauze  auf,  nachdem  vorher 
Osophagus  und  Magen  freigelegt  waren.  Vom  Maul  aus  wurde  nun 
Kochsalzlosung  in  den  Schlund  eingefullt,  wobei  sich  Osophagus  und 
Magen  stark  erweitern  und  fallen.  Entweder  sind  sie  dann  ganz  glatt 
oder  es  laufen  nur  schwache  peristaltische  Wellen  daritber  hin.  Wird 
jetzt  die  Medulla  und  das  Riickenmark  ausgebohrt,  oder  werden  beide 
Vagi  durchschnitten ,  so  treten  lebhafte  wurmformige  Bewegungen  an 
Speiserohre  und  Magen  auf,  es  kommt  zu  allgemeiner  Kontraktion, 
bei  welcher  der  groBte  Teil  des  Wassers  durch  das  Maul  ausflieBt. 
Erst  beim  Absterben  tritt  wieder  Ruhe  und  Erschlaffung  ein.  Reizt 
man  Osophagus  oder  Magen  nach  der  Zerstorung  des  Zentralnerven- 
systems,  so  werden  die  peristaltischen  (und  antiperistaltischen)  Be- 
wegungen noch  wesentlich  verstarkt  und  bleiben  es  fiir  lange  Zeit. 
Reizung  beim  Tier  mit  unverletztem  Zentralnervensystein  ruft  eben- 
falls  peristaltische  Bewegungen  hervor,  sie  sind  aber  schwacher,  von 
kiirzerer  Dauer  und  bedurfen  zu  ihrer  Auslosung  starkerer  Reize.  Es 
ist  also  hier  grade  wie  bei  den  Mollusken  nach  Ausschaltuug  des 
Zentralnervensystems  die  Erregbarkeit  wesentlich  erhobt;  hier  pflanzt 
sich  wie  dort  der  Reiz  von  jeder  Stelle  nach  jeder  andern  hin  fort. 
Wird  beim  aufgehangten  Tier  ein  Vagus  gereizt,  so  treten  die  leb- 
haftesten  peristaltischen  Bewegungen  ein ;  aber  niemals,  wie  im  Gebiet 
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der  Skelettmuskeln,  eine  dauerade  Kontraktion.  Sind  vor  der  Reizung 
beide  Vagi  durchschnitten ,  so  werden  die  bereits  bestehenden  Be- 
wegungen verstarkt;  aucli  bei  schwachster  Reizung  ist  eine  be- 
ruhigende  Wirkung  nicbt  zu  konstatieren.  So  wie  die  Bewegungen 
vom  Darrnsystem  direkt  ausgelost  werden  konnen,  so  konnen  sie  aucli 
indirekt  durch  das  Zentralnervensystem  vermittelt  werden:  der  Diinn- 
darm  eines  Tieres  mit  unverletztem  Zentralnervensystem  wird  abge- 
bunden,  durchschnitten  imd  sein  periplieres  Ende  gereizt.  Sofort  treten 
lieftige  Bewegungen  im  Osophagus  und  Magen  auf.  (Es  entspricbt 
dieser  Versuch  dem  bei  Arion  geinachten,  wo  Vordertier  und  Hinter- 
tier  nur  nocb  durch  zwei  Nervenstamme  miteinander  in  Verbindung 
stehen.)  In  gleiclier  Weise  konnen  Bewegungen  von  andern  Stellen 
des  Nervensystems  ausgelost  werden ,  so  bei  Tetanisation  des  Iscbia- 
dicus,  beim  Eintauchen  der  Beine  in  Schwefelsaure  u.  s.  w.  Aus  alle- 
dem  zog  Goltz  den  SchluB,  daB  der  Verdauungs  tract  us  sein 
ei genes  diffuses  Reflexnerven system  in  sicb  berge, 
welcbes  zwar  durch  das  Zentralnervensystem  beein- 
fluBt  wtirde7  aber  nicbt  im  anregenden,  sondern  im  be- 
rubigenden  Sinn.  (Unser  Schema  fur  die  Mollusken  [Fig.  44] 
konnte  die  notigen  anatomischen  Bedingungen  erfiillen,  wenn  das 
Zentralnervensystem  aus  dem  Inneren  heraus  verlegt  und  die  musku- 
lare  Korperwand  als  Darmwand  aufgefaBt  wiirde.)  Ich  komme  spater 
auf  diese  Dinge  nocb  einmal  zuriick. x) 


Bei  den  segmentierten  Wiirmern^  den  Arthropoden  und  den  Wirbel- 
tieren?  finden  wir7  wie  oben  gezeigt;  Nervennetze  nur  im  Bereich  be- 
stimmter  Organe;  das  Gebiet  der  gesamten  Lokomotionsmuskulatur 
steht  bier  lediglich  mit  dem  zentralisierten  Nervensystem  in  Verbindung 
(Fig.  41 — 43).    Hiermit  steht  die  physiologische  Erfahrung  in  bestem 


1)  Die  Ansicht,  dafi  es  sich  im  Darrnsystem  um  muskulare  Erregnngsleitung 
handelt,  halte  ich  kaum  noch  fiir  diskutierbar.  Sie  konnte  nach  meiner  Meinung 
nur  so  lange  Anhanger  finden,  als  der  enorme  Nervenreichtnm  dieser  Organe 
und  die  Analogien  mit  den  niederen  Tieren,  bei  denen  von  muskularer  Erregungs- 
ubertragung  gar  nicht  die  Rede  sein  kann,  nicht  bekannt  waren.  Aufter  den 
Auerbachschen  Plexus  und  den  Gefalmervennetzen  finden  sich  im  Darm  richtige 
Nervennetze ,  welche  schon  ofter  andeutungsweise  gesehen  sind.  Sie  scheinen 
mir  einen  Ubergang  zwischen  den  richtigen,  breitanastomosigen  Nervennetzen 
und  den  plasmatisch  isolierten  Neuronen  zu  bilden.  Es  kommt  hier  zur  Bildung 
einer  richtigen  Nervenfaser  an  jeder  Zelle.  Von  dieser  unterscheiden  sich  die 
andern  Fortsatze  wesentlich;  sie  gleichen  mehr  Protoplasmafortsatzen  zentraler 
Zellen,  endigen  aber  in  ihrem  plasmatischen  Teil  nicht  blind,  sondern  verbinden 
sich  nach  mehrfachen  Teilungen  wenigstens  zum  Teil  direkt  mit  denen  andrer, 
gleichartiger  Zellen.  Doch  sind  meine  Untersuchungen  hieriiber  noch  zu  sparlich,  um 
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Einklang,  daB  bei  diesen  Tieren  erne  ausgedehnte  Zerstoruhg  des  zen- 
tralen  Nervensystems  vollkommene  Reflexlosigkeit  nach  sick  ziebt. 
Das  Z  entrain  ervensy  stem  ist  eben  hier  im  Gegensatz  zu  den 
Mollusken  der  einzige  Ort,  wo  rezeptoriscke  und  effektoriscbe 
Balinen  pkysiologiscb  und  wokl  aucb  morpkologisch  miteinander  in 
Yerbindung  steben.  Was  bier  vom  ganzen  Zentralnervensystem  gilt, 
das  gilt  aucb  von  jedem  einzelnen  Teil  desselben  und  von  jeder  langen 
Babn  und  jedem  N erven :  die  Zerstorung  eines  motoriscben  Kerns  ruft 
bei  einem  Wirbeltier  dauerncle  reflektoriscbe  Labmung  in  den  zu- 
geborigen  Muskeln  kervor,  ebenso  die  Durcbscbneidung  des  motori- 
scben Nerven.  Durcbscbneidung  eines  rezeptoriscken  Nerven  macbt 
das  innervierte  Gebiet  der  Haut  unfakig,  Reflexe  zu  vermitteln;  man 
mag  reizen  so  sebr  man  will,  es  tritt  keine  Reaktion  ein.  Ebenso  ist 
es  mit  der  Durcbtrennung  langer  zentraler  Babnen.  Hat  man  das 
Ruekenmark  eines  Wirbeltiers  oder  die  Kommissuren  zwiscben  zwei 
Ganglien  bei  einem  Blutegel  oder  einem  Krebs  durcbscbnitten,  so  bat 
man  das  Tier  in  zwei  getrennte  Reflexwesen  geteilt.  Trotzdem  alles 
iibrige  zusammenbangt ,  reagiert  auf  Reiz  vorne  nur  das  Vordertier, 
auf  Reiz  binten  nur  das  Hintertier.  Wie  so  ganz  anders  als  bei  den 
Mollusken  und  niederen  Witrmern!  Durcbscbneidung  eines  peripheren 
Nerven  ruft  bei  diesen  weder  motoriscbe  nocb  rezeptoriscke  Labmung 
im  innervierten  Gebiet  bervor;  es  zeigt  sicb  nur  eine  geringe,  mancb- 
mal  gar  nicbt  nacbweisbare  Beeintracktigung.  1st  die  zentrale  Ver- 
bindung  zwiscben  Vorder-  und  Hintertier  ganz  unterbrocken7  sind  z.  B. 
die  Kommissuren  zwiscben  dem  Cerebralganglion  und  den  Pedal- 
ganglien  bei  einer  Aplysia  durcbscbnitten ,  so  zeigen  sick  zwar  deut- 
licke  Storungen,  aber  von  einer  totalen  Leitungsunterbrecbung  ist  nicbt 
die  Rede;  wie  ja  scbon  aus  allem  vorber  Gesagten  entnommen  werden 
kann:  Reizt  man  das  Hintertier,  so  reagieren  auck  die  vom  Cerebral- 


als  abgeschlossen  gelten  zu  konnen.  Auch  am  Ureter  finde  ich  libera  11  Nerven- 
netze  mit  eingestreuteh  Ganglienzellen.  Man  konnte  dieselben  zwar  dem  Blut- 
gefaftsystem  zurechnen,  jedenfalls  kann  man  sich  aber  nicht  mehr  darauf  stiitzen, 
dafi  im  Ureter  Nervenelemente  fehlten,  durch  die  seine  Bewegungen  vermittelt 
werden  konilten.  Sollen  hier  die  peristaltisehen  Bewegungen,  die  an  andern 
Organen  und  andern  Tieren  nervos  vermittelt  werden,  auf  einmal  rein  muskular 
sein?  Mir  scheint  das  unwahrscheinlich.  Der  Ablauf  der  Wellen  nach  beiden 
Seiten  beweist  nach  meiner  Meinung  gar  nichts  gegen  die  nervose  Leitung. 
Die  Leitung  von  jeder  Stelle  zu  jeder  Stelle  ist  ja  grade  das  Eigentiimliche  bei 
den  Nervennetzen ,  wie  doch  wohl  aus  den  Versuchen  an  Medusen  mit  grolJter 
Sicherheit  hervorgeht.  Ich  habe  es  ubrigens  nicht  ubersehen,  daU  Engelmann 
(1869  und  1878)  riur  fiir  den  eigentlichen  Darm ,  aber  nicht  fur  Osophagus  und 
Magen  eine  muskulare  Leitung  annimmt.  Das  von  ihm  als  Beweis  angegebene 
Fehlen  von  Nerven  und  Ganglienzellen  am  Fliegendarm  bedarf  jedenfalls  der 
Bestatigung  mit  neueren  Methoden,  ehe  es  weiterhin  ins  Feld  gefiihrt  werden  darf. 
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ganglion  aus  innervierten  Fiihler,  unci  beim  Eeizen  der  Fiihler  treten 
Bewegungen  in  den  Fliigeln,  dem  FuB,  kurz  in  alien  vom  Pedal- 
ganglion  innervierten  Teilen  auf7  allerdings  spater  und  bei  starkeren 
Reizen  als  beim  normalen  Tier. 

Ob  das  zentrale  Nervensystem  durch  Tiefenlagerang  eines  Teils 
des  Nervennetzes  ans  diesem  entstanden  ist  und  ob  wir  in  den  Mol- 
lusken  resp.  den  niederen  Wiirmern  ein  Zwischenstadium  zwischen 
dem  Nervensystem  der  Coelenteraten  und  dem  cler  hoheren  Wiirnier, 
Arthropoden  und  Wirbeltieren  vor  uns  haben,  oder  ob  es  eine  voll- 
kommene  Neubilclung  ist,  wird  vorlaufig  nicht  mit  Sicherheit  zu  ent- 
sebeiden  sein.  Mir  scheint  das  erstere  allerdings  das  wahrschein- 
lichere.  Man  diirfte  dann  annehmen,  daB  das  peripbere  Nervennetz 
sicb  mebr  und  mebr  zuriickgebildet  hat7  so  daB  schlieBlicb  alle  Ver- 
bindungen  zwiscben  rezeptoriscber  und  effektoriscber  Babn  (soweit  sie 
die  Lokomotionsmuskulatur  angebenj  nur  nocb  durcb  das  zentrale 
Nervensystem  hindurcbgeben.  Apathy  (1897)  und  Ruffini  (1900)  neigen 
zu  der  Annahme  eines  peripberen  Nervenfaser-  oder  Fibrillengitters 
sowohl  im  Epithel  als  aucb  in  der  Muskulatur.  Apathy  hat  bei 
Hirudineen,  Ruffini  bei  Wirbeltieren  einiges  ftir  diese  Annahme  vor- 
gebracht;  bewiesen  ist  jedenfalls  nocb  nichts.  Wenn  sich  die  Sache 
aber  bestatigen  sollte,  so  wiirden  wir  in  diesem  Glitter  ein  Rudiment 
des  ehemaligen  Nervennetzes  sehen  konnen,  dem  physiologisch  jeden- 
falls keine  groBe  Bedeutung  mebr  zukame;  das  konnen  wir  schon 
jetzt  mit  voller  Sicherheit  sagen,  denn  es  gelingt  bei  keinem  Wirbel- 
tier,  nach  Fortnahme  der  Zentralteile  Reflexe  der  Bewegungsmuskulatur 
zu  erzielen  oder  bei  Reizung  eines  Muskelnerven  Bewegungen  in  andern 
als  den  innervierten  Muskeln  zu  konstatieren.  Es  kann  also  dies  ver- 
mutete  Gitter  nicht  mebr  die  Fabigkeit  der  Mollusken-Nervennetze  be- 
sitzen,  eine  diffuse  Ausbreitung  der  Reize  zu  vermitteln. 
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Die  primare  Farbbarkeit  der  Ganglienzellen  S.  127 — 133.  —  Die  primare  Farb- 
barkeit der  Neurofibrillen  S.  133— 13S.  —  Das  Wesen  der  primaren  Farbbarkeit 
der  Ganglienzellen  und  der  Neurofibrillen  S.  138.  -  Die  primare  Farbbarkeit 
beruht  auf  Anwesenheit  besonderer,  loslicher  Substanzen  8.  139 — 141.  —  Die 
primar  fiirbbare  Substanz  der  Fibrillen  ist  von  der  der  Nisslschollen  verschieden 
S.  141 — 142.  —  Eigenschaften  der  Fibrillensaure  8.  143.  —  Wie  ist  die  Fibrillen- 
saure an  die  Fibrillen  gebunden?  S.  144.  —  Seharfer  Unterschied  zwischen  peri- 
pheren  Nervenfasern  einerseits  und  den  Nervenfasern  und  Zellen  des  Zentral- 
nervensvstems  andrerseits  8.  145.  —  Konkurrenzsubstanzhypothese:  Im  Zentral- 
nervensystem  bildet  sicli  eine  Konkurrenzsanre,  welche  bei  Sauerstoffmangel  die 
Uberhand  gewinnt  und  die  Fibrillensaure  aus  der  Verbindung  mit  den  Fibrillen 
herausdrangt.    Erstere  fehlt  in  den  peripheren  Nerven  S.  146 — 14b. 

Unter  primarer  Farbbarkeit  verstehe  icb  die  Eigenscbaft  mancher 
Gewebsbestandteile  sicb  in  frischem  oder  nur  dureb  Wasserentziebung 
verandertem  Zustande  mit  den  meisten  basiscben  Farbstoffen  zu  farben. 
Icb  sollte  also  eigentlicb  statt  „ primare  Farbbarkeit"  seblecbtbin  zu 
sagen,  von  einer  „primaren  Farbbarkeit  mit  basiscben  Farbstoffen" 
sprecben,  docb  ist  dies  deswegen  unnotig,  well  es  fast  keine  Gewebs- 
bestandteile gibt,  die  sicb  nicbt  mit  sauren  Farben  primar  farben 
liefien.  Wenn  man  also  von  einer  primaren  Farbbarkeit  als  etwas 
Besonderem  spricbt,  so  kann  nur  eine  solcbe  vermittelst  basiscber 
Farbstoffe  gemeint  sein.  Der  primaren  Farbbarkeit  stebt  die  sekun- 
dare  Farbbarkeit  gegeniiber,  welcbe  darin  bestebt,  dafi  das  Gewebe 
(oder  die  betreffenden  Gewebsbestandteile)  urn  den  Farbstoff  an- 
zunebmen  in  irgend  einer  Weise  cbeiniscb  verandert  werden  muB. 
Diese  cliemiscbe  Yeranderung  kann  gleiebzeitig  oder  getrennt  von  der 
Darbietung  des  Farbstoffes  gescbeben  und  bestebt  bei  den  gebraucb- 
licben  Farbungsmetboden  in  der  Kegel  in  einer  Beizung.  Icb  nenne 
bier  nur  als  Beispiel  Alaunkarmin,  Alaimbainatein,  Eisenbamatoxylin, 
die  Weigertscbe  Markscbeidenmetbode  und  meine  Fibrillenmetbode.  Die 
cliemiscbe  Yeranderung,  welcbe  die  neue  Farbbarkeit  sell  af  ft,  kann  aber 
audi  auf  andre  Weise  z.  B.  dureb  Jodieren,  Nitrieren  u.  s.  w.  bewirkt 
werden ,  Mittel,  die  bisber  wenig  oder  gar  nicbt  zweckbewuBt  an- 
gewandt  sind,  die  aber  doch7  wie  mir  einige  Yersucbe  gezeigt  baben7 
zu  guten  Resultaten  fiibren  konnen7  besonders,  wenn  sie  mit  gewissen 
Beizungen  kombiniert  werden.  (Bis  zu  eineiii  gewissen  Grade  deckt 
sicb  meine  77primare  Farbung"  mit  der  77substantiven  Faxbung"  von 
Rawitz.) 
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Eine  •  reine  primare  Farbung  kann  natiirlicli  nur  dann  zustande 
kommen,  wenn  das  Gewebe  nicht  oder  nur  soweit  veriindert  ist,  als  es 
zur  Zufiihrung  des  Keagens,  des  basischen  Farbstoffes,  notig  ist.  Am 
besten  wird  es  immer  sein,  den  Farbstoff  auf  das  frische  Gewebe 
einwirken  zu  lassen;  in  zweiter  Linie  kommen  Strickpraparate  mit 
nacbfolgender  Austrocknung  und  scblieBlicb  als  das  Mittel,  das  auch 
Schnitte  zulaBt,  Alkokol  (resp.  Ather)  in  Betracht.  Alle  Fixierungs- 
mittel,  welche  Sauren  enthalten,  konnen  die  primar  bestehenden  Ver- 
haltnisse  verandern,  indem  sie  entweder  primar  bestebende  Affinitaten 
zu  den  basiscben  Farbstoffen  abschwachen  resp.  aufbeben  oder  even- 
tuell  aucb  neue  durcb  cbemiscbe  V eranderung  gewisser  Gewebsbestand- 
teile  scbaffen.  Ebenso  ausgescblossen  ist  die  Fixierung  mit  Losungen, 
welcbe  Metallsalze  entbalten,  weil  liierdurcb  immer  neue  Affinitaten 
gescbaffen  werden,  aucb  wenn  das  Fixierungsmittel  gut  ausgewascben 
ist.  Eine  Aufbebung  primarer  Affinitaten  ist  bei  diesen  allerdings 
weniger  zu  befiircbten7  ausgenommen  bei  Mitteln7  welcbe  oxydierend 
wirken,  wie  z.  B.  Cbromsalze. 

BekanntermaBen  farben  sicb  mit  basiscben  Farbstoffen  (Metbylen- 
blau7  Tbionin7  Toluidinblau  u.  s.  w.)  in  ungebeizten  Scbnitten  der 
meisten  Gewebe  nur  die  Kerne  und  zwar  in  diesen  aucb  nur  die  als 
Chromatin  bezeicbneten  Teile.  Das  gewobnlicbe  Protoplasma  und  die 
acbromatiscben  Teile  der  Kerne  bleiben  ganz  ungefarbt  oder  nebmen 
nur  leicbte  Spuren  des  Farbstoff  es  auf7  welcbe  sicb  durcb  Wascben 
leicbt  entfernen  lassen  f  wabrend  das  Chromatin  auch  bei  tagelangem 
Wascben  mit  viel  Wasser  den  Farbstoff  mit  auBerordentlicher  Zahig- 
keit  festhalt.  In  gewissen  Geweben  kommen  aber  noch  andre  Form- 
bestandteile  (neben  den  Kernen)  vor7  welcbe  ohne  irgend  welche  Vor- 
behandlung  groBe  Mengen  von  basischen  Farbstoffen  speichern  und 
festhalten;  das  sind  die  Granula  einiger  Driisen  und  andrer  Zellen? 
dann  aber  in  den  uns  hier  beschaftigenden  Geweben  gewisse  Bestand- 
teile  des  Leibes  der  Ganglienzellen,  die  Neurofibrillen  und  die  Mark- 
scheiden. 

Die  primare  Farbbarkeit  des  Ganglienzelleibes  ist ,  seit  Nissl 
seine  Methode  zur  Untersuchung  derselben  publiziert  hat,  vielfach 
Gegenstand  der  Untersuchung  gewesen.  Die  Affinitat  der  Markscheiden 
zu  basischen  Farbstoffen  ist  mehrfach  erwahnt?  aber  nie  genauer 
untersucht  worden;  sie  ist  auch  nicht  sehr  stark  und  verdient,  soweit 
ich  das  ubersehen  kann7  weder  vom  technischen  noch  vom  theoretischen 
Standpunkt  betrachtet  ein  besonderes  Interesse.  Die  primare  Farb- 
barkeit der  Neurofibrillen  ist  den  meisten  Untersuchern  bis  jetzt  ganz 
entgangen,  wenigstens  soweit  sie  sicb  auf  Material  bezieht,  das  bereits 
fixiert  ist.  Der  Grund  dafiir  liegt  wohl  darin,  daB  die  Farbung  beim 
tlberfiihren  der  Praparate  in  Alkohol  verschwindet.     Wie  sich  aus 
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dem  spater  Mitgeteilten  ergibt,  kann  diese  primare  Farbbarkeit  der 
Neurofibrillen  ein  wesentliches  Interesse  fur  sick  in  Anspruch  nekmen. 

Die  primare  Farbbarkeit  der  Ganglienzellen. 

Mssl  (1892  und  1894)  lafit  bei  seiner  Metkode  zur  Darstellung 
der  Ganglienzellen  Metkylenblau  (mit  einem  Zusatz  von  venetianiscker 
Seife)  auf  das  in  Alkokol  fixierte  Material  einwirken.  Nack  der 
Farbung  wird  der  iibersckiissige  Farbstoff  mit  Anilinalkokol  fort- 
geschafft.  In  den  so  gewonnenen  Praparaten  treten  die  Ganglienzellen 
sckon  bei  sckwacker  VergroBerung  dunkelblau  auf  fast  farblosem 
Grunde  kervor.  Die  Zelleiber  kaben  den  Farbstoff  stark  gespeickert. 
Bei  starkerer  VergroBerung  besonders  bei  Anwendnng  der  Olimmersion 
zeigt  es  sick  aber,  daB  die  Zellleiber  nickt  gleickmaBig  blau  sind. 
Besonders  die  groBeren  Zellen  z.  B.  die  Vorderkornzellen  zeigen  ein 
fleckiges  Ausseken;  dunkle  Schollen,  Stricke  und  Punkte  keben  sick 
von  fast  farblosem  Grunde  ab;  in  mancken  Zellen  zeigt  die  farbbare 
Substanz  auck  eine  netzartige  Struktur.1)  In  alien  diesen  Fallen  ist 
die  farbbare  Substanz  des  Zellleibes  sekr  dunkel  tingiert;  in  kleinen 
und  kleinsten  Zellen  aber?  wie  sie  z.  B.  die  Substantia  gelatinosa  des 
Riickenmarks  bevolkern?  mackt  sie  sick  nur  als  zarter  Farbsckleier 
bemerkbar.  Solcker  keller  gefarbter  Massen  entbekren  audi  die 
groBeren  Zellen  neben  den  dunkel  gefarbten  nickt.  Bei  den  moto- 
riscken  Zellen  und  einigen  andern  finden  sick  die  charakteristiscksten 
Bilder  (Tafel  Fig.  II;.  Der  Zelleib  ist  erfiillt  von  groBen  Sckollen; 
in  den  Protoplasmafortsatzen  finden  sick  Streifen  und  an  ikren 
Teilungsstellen  Drciecke  gefarbter  Substanz.  Der  Acksenzylinder  und 
sein  Ursprungskiigel  bleiben  stets  ungefarbt.  Auf  Grund  dieser  ver- 
sckiedenen  Farbungsbilder7  welcke  er  in  den  versckiedenen  Regionen 
des  Nervensystems  fand7  stellte  Nissl  eine  Nomenklatur  der  Nerven- 
zellen  auf7  welcke  aber  nur  fttr  die  spezielle  Nervenzellanatomie  von 
Interesse  ist;  uns  kier  also  nickt  weiter  zu  besckaftigen  hat. 

Wir  kaben  es  kier  also  mit  einer  eckten  primaren  Farbbarkeit 
zu  tun,  welcke  uns  wenigstens  von  einem  Bestandteil  des  Ganglien- 
zelleibes  ein  gates  Reaktionsbild  gibt.  Wenn  von  andern  Seiten 
Fixierung  mit  Metallsalzen  z.  B.  mit  Sublimat  (Lenkossek,  van  Ge- 
kuckten,  Bitbler)  empfoklen  ist  ?  so  bedeutet  dies  eine  Verkennung 
dessen,  was  mit  dieser  ideal  einfacken  Metkode  erreickt  werden  soli 


1)  Diese  geformten  Substanzportionen  der  farbbaren  Substanz  Nissls  werden 
von  manchen  Autoren  Flemming-Nisslsche  Korperchen  (Flemming  sah  sie  zuerst), 
Nissl-Schollen,  Tigroid  u.  s.  w.  benannt.  Diese  Bezeichnungen  clecken  sick  aber, 
wie  Nissl  mehrfach  hervorgehoben  hat,  nur  zum  Teil  mit  der  (primar)  farbbaren 
Substanz.    Sie  treffen  nur  fiir  gewisse  Zellarten  zu. 
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und  allein  erreicht  werden  kann.  Zwar  kann  eine  solche  mit  Sublimat 
fixierte  Zelle  ganz  ebenso  aussehen  wie  eine  mit  Alkokol  fixierte, 
sie  kann  aber  unter  Umstanden  aucli  Dinge  zeigen,  die  der  primaren 
Reaktion  fremd  sind,  weil  eben  das  Metallsalz  einer  sekundaren 
Farbung  Vorsckub  leistet.  Ganz  ahnlich  stelit  es  mit  der  zuerst  von 
Held  (1895)  empfohlenen  Doppelfarbung.  Anch  sie  beeintrachtigt  die 
natiirliche  Reaktion,  weil  der  saure  Farbstoff  den  basischen  wenigstens 
znm  Teil  immer  wieder  lierauswirft  (siehe  aucli  Lenhossek).  Es  handelt 
sich  bei  der  Nisslschen  Methode  eben  nicht,  wie  manche  Autoren 
glauben,  urn  die  moglichst  elegante  Darstellung  bestimmter  morpho- 
logischer  Elemente,  die  aucli  auf  andere  Weise  moglich  ist,  sondern 
urn  eine  cbemische  Reaktion  dieser  Elemente.  Reaktionsbild  und 
morpbologiscbes  Bild  konnen  sich  deck  en,  brauchen  es  aber  nicht  zu 
tun,  wie  icb  spater  zeigen  werde.  Ja,  man  kann  direkt  sagen:  Die 
Nisslscke  Methode  ist  keine  morphologische  sondern  eine  chemische 
Methode.  —  Anders  steht  es  mit  der  Wahl  des  Farbstoff  es,  der  Art 
und  Weise  seiner  Applikation  und  der  Art  der  Auswaschung.  Hier 
kann  schon  eher,  wenngleich  es  wenigstens  fur  pathologische  Zwecke 
hochst  uberflussig  ist,  eine  Anderung  getroffen  werden.  Thionin, 
Toluidinblau,  Magentarot  (das  Nissl  urspriinglich  angewendet  hat)  tun 
etwa  dieselben  Dienste  wie  Methylenblau.  Die  venetianische  Seife 
scheint  im  wesentlichen  nichts  weiter  zu  tun  als  den  Farbungsprozess 
zu  beschleunigen ,  grade  so  wie  die  Erwarmung  beim  Farben.  Auch 
die  Differenzierung  mittels  Anilin  dient  im  wesentlichen  der  Zeit- 
ersparnis ;  Alkohol  allein  besorgt  sie  ebenfalls,  wenn  aucli  in  ungleich 
langerer  Zeit.  Fur  methodologische  Zwecke  ziehe  ich  sogar  einfache 
Alkohol  differenzierung  vor,  weil  dabei  nie  mehr  ausgezogen  wird  als 
heraus  soil,  wahrend  der  Anilinalkohol  bei  etwas  zu  langer  Anwendung 
aucli  die  farbbare  Substanz  ihrer  Farbe  wieder  beraubt. 

Die  Portionen  der  farbbaren  Substanz  lassen  zwischen  sich  un- 
gefarbte  Bahnen  frei,  welche,  wie  Kissl  schon  lange  hervorgehoben 
hatte,  besonders  in  den  grofien  Zellen  nicht  selten  von  einem  Fortsatz 
der  Zelle  zu  einem  andern  zu  verfolgen  sind.  In  diesen  Bahnen  ver- 
mutete  er  Fibrillen,  und  ich  konnte  spater  in  der  Tat  nachweisen,  daB 
diese  Vermutung  richtig  war.  Die  Hauptfibrillenbahnen  verlaufen  in 
den  ungefarbten  StraBen  des  Nisslpraparats ;  ein  Nisslpraparat  ist  das 
Negativ  eines  Fibrillenpraparats  und  umgekehrt.  Es  schlieBt  sich  nun 
daran  die  Frage,  ob  diese  Lagebeziehung  der  beiden  Elemente  auch 
in  der  lebenden  Zelle  dieselbe  ist.  —  Bevor  noch  die  Fibrillenfrage 
zu  einer  sicheren  Entscheidung  gelangt  war,  wurde  die  Frage,  ob  das 
bei  seiner  Methode  sichtbar  gemachte  Bild  der  Ganglienzelle  den 
natiirlichen  Verhaltnissen  entsprache,  von  Nissl  selbst  behandelt.  Er 
muBtedie  Frage  of  fen  lassen,  kam  aber  bei  seinen  Uberlegungen  zu 
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dem  SchluB,  daB  es  fiir  die  von  ihm  behandelten  Fragen  ganz  gleich- 
giiltig  sei.  Ihin  kam  es  darauf  an,  eine  Methode  zn  besitzen,  welche 
bei  gleichen  Bedingungen  die  gleiclien  Ganglienzellen  stets  in  der- 
selben  Weise  zur  Darstelhmg  bringt.  Diese  Aufgabe  wird  von  seiner 
Methode  in  der  Tat  gelost  und  er  nennt  das  Bild,  das  sich  bei  An- 
wendung  derselben  unter  dem  Mikroskop  zeigt,  das  Nervenzellen- 
aquivalent.  Werden  die  Bedingungen  des  Versuchstieres  vor  dem  Tode 
verandert,  wird  das  Tier  z.  B.  vergiftet  oder  eine  Operation  an  ihm 
vorgenommen ,  und  zeigt  sich  danach  das  Aquivalentbild  (unter  sonst 
gleichen  Bedingungen)  verandert,  so  muB  auch  die  Nervenzelle  selber, 
welcher  dieses  Aquivalentbild  entspricht,  vor  dem  Tode  von  der  nor- 
malen  Zelle  abgewichen  sein.  Das  Aquivalentbild  der  normalen  Gan- 
glienzelle  laBt  nicht  ohne  weiteres  einen  RiicksckluB  auf  das  Aussehen 
der  normalen  Zelle  selber  zu7  wohl  aber  die  Abweichung  vom  normalen 
Bilde  bei  Veranderung  einer  Bedingung  auf  eine  stattgehabte  Ver- 
anderung des  Urbildes  infolge  der  Veranderung  der  betreffenden  Be- 
dingung. Die  Aquivalentbilder  der  Ganglienzellen  normaler  und  in 
stets  gleicher  Weise  getoteter  Tiere,  wie  sie  in  langen  systeniatischen 
Versuchsreihen  durch  Nissl  festgestellt  sind,  zeigen  oft  schon  bei 
geringfiigigen  Schadigungen  des  Tieres,  welche  vor  dem  Tode  hervor- 
gerufen  wurden,  starke  Veranderungen  und  so  hat  sich  seine  Methode 
als  ganz  besonders  geeignet  gezeigt7  iiber  funktionelle  und  pathologische 
Vorgange  im  Nervensystem  Aufschliisse  zu  erlangen.  Ob  das  Aqui- 
valentbild dem  Bilde  der  normalen  Ganglienzelle  gleicht  oder  ahnlich 
ist,  ist  wie  gesagt  fiir  diese  Zwecke  ganz  gleichgiiltig7  und  es  kommt 
nur  darauf  an,  daB  den  experimentellen  Veranderungen  Veranderungen 
des  Aquivalentbildes  parallel  gehen.  Auf  die  Art  dieser  Veranderungen 
werde  ich  an  spateren  Stellen  Gelegenheit  haben  zuriiekzukommen. 

LieB  Nissl  die  Frage  offen,  ob  die  durch  seine  Methode  dar- 
gestellten  Strukturen  dem  Bilde  der  lebenden  Zelle  entspracken,  so 
glaubte  Held  (1895)  sie  in  einem  bestimmten  Sinne  beantworten  zu 
konnen  und  zwar  dahin,  daB  die  Nisslschen  Strukturen  durch  Fallung 
einer  in  der  Ganglienzellfliissigkeit  gelosten  Substanz  entstanden.  Mit 
andern  Worten:  Die  farbbare  Substanz  sollte  ein  Kunstprodukt  seiu. 
An  und  fiir  sich  muB  natiirlich  eine  Substanz  da  sein7  welche  die 
Eigenschaft  besitzt,  sich  mit  basischen  Farbstoffen  zu  verbinden.  Das 
Kunstprodukt  konnte  nur  in  der  Verteilung  dieser  Substanz  bestehen. 
DaB  bei  jeder  eiweiBkoagulierenden  Fixierung  Fallungen  eintreten  und 
daB  sich  daher  die  Fixierungsbilder  immer  vom  Aussehen  der  normalen 
Zellen  entfernen,  also  Aquivalentbilder  sind,  ist  selbstverstandlich  und 
insofern  ist  immer  eine  starke  Reserve  angebracht.  In  der  Regel  wird 
man  aber  annehmen  dtirfen,  daB  sich  diese  Abweichungen  vom  nor- 
malen Ban  immer  nur  auf  die  feinere  Struktur  beziehen;  denn  es  ist 
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a  priori  nicbt  sehr  wahrscheinlich ,  daB  innerhalb  einer  zabflussigen 
Masse  groBere  Substanztransporte  schnell  stattfinden  konnen.  Die 
Mogliehkeit  ist  natiirlich  nicbt  auszuschlieBen.  Held  stiitzt  sicb  bei 
seiner  Behauptung  auf  zwei  Arguniente:  Die  Nichtsichtbarkeit  von 
Nisslstrukturen  in  ganz  friscben  Ganglienzellen  und  das  Nichterscbeinen 
derselben,  wenn  mit  alkaliscben  Flussigkeiten  fixiert  wird.  Er  ziebt 
daraus  den  SchluB,  daB  die  bekannten  Strukturen  durch  saure 
Fmerungsmittel  oder  durch  postmortale  Sauerung  des  Gewebes  aus- 
gefallt  wiirden,  denn  sie  wiirden  einige  Zeit  nach  dem  Tode  sicbtbar, 
auch  wenn  kein  Fixierungsmittel  angewandt  worden  ist. 

Andre  Forscber  z.  B.  Lenbossek  baben  die  groBeren  Scbollen  aucb 
an  ganz  friscben  Zellen  wahrnehmen  konnen  und  mir  selbst  ist  dies 
mehrfach  an  Vorderbornzellen  vom  Froscb  gelungen,  welche  wohl 
wegen  der  groBeren  Lebensziihigkeit  der  Kaltbliitergewebe  den  Vorzug 
vor  denen  von  Saugetieren  besitzen.  Nacb  Held  soli  dies  em  sekun- 
dares  Stadium  sein  und  icb  will  es  nicbt  f tir  ganz  ausgescblossen 
halten,  daB  Lenbossek  und  icb  immer  erst  unsere  Zellen  unters  Mikro- 
skop  bekommen  haben;  nacbdem  dies  scbon  eingetreten  war.  Es  muB 
ja  unbedingt  zugegeben  werden7  daB  die  Struktur  bei  langerem  Liegen 
des  Praparats7  besonders  aber  beim  Zutritt  von  Alkobol  deutlicber 
wird.  Wirklicb  in  alien  Einzelbeiten  deutlich  wird  die  Struktur  aber 
erst  beim  Farben.  Icb  meine  nun  mit  Biibler  (1898),  daB  das  Deut- 
licberwerden  beim  Absterben  und  Fixieren  dem  nicbt  widerspricbt? 
daB  die  Struktur  von  Anfang  an  vorbanden  ist,  denn  es  ist  durcbaus 
denkbar,  daB  in  der  ganz  friscben  Zelle  die  Licbtbrecbungsverbaltnisse 
so  sind,  daB  die  an  und  fur  sicb  differenten  Substanzen  allein  durcb 
die  Licbtbrecbung  nicbt  sicbtbar  werden.  —  Nocb  weniger  scbeint 
mir  Helds  Versucb  mit  alkaliscben  Fixierungsfliissigkeiten  zu  beweisen. 
Held  selber  bat  gezeigt,  daB  verdiinnte  Alkalien  (Natronlauge,  Litbium- 
karbonat)  bereits  fixierte  Ganglienzellen  in  der  Weise  verandern, 
daB  sicb  bei  der  nacbfolgenden  Farbung  mit  basiscben  Farbstoffen 
keine  Nisslstrukturen  mehr  zeigen  und  daB  bei  jaunmebr  erfolgender 
Farbung  mit  einem  sauren  Farbstoff  die  Stellen,  an  denen  vorber  die 
Scbollen  lagen,  als  Litcken  bervortreten.  Es  erscbeint  wabrscbeinlicb  — 
und  Held  nimmt  dies  als  sicber  an  — 7  daB  bierbei  die  primar  farbbare 
Substanz  aus  den  Zellen  durcb  die  Lauge  berausgelost  wird.  Wenn  er 
nun  bei  der  Fixierung  frischen  Gewebes  statt  gewobnlicben  Alkobols, 
ditnnen  Laugenalkobol  anwendet  und  bei  der  nacbfolgenden  Farbung 
der  Scbnitte  keine  Msslstrukturen  sicbtbar  werden,  wobl  aber  in  den 
mit  sauren  Farbstoffen  gefarbten  Scbnitten  die  Negative  derselben  als 
Litcken  erscbeinen,  so  ist  docb  wobl  die  Annabme  wahrscbeinlicber, 
daB  die  Lauge  beim  Fixieren  die  Msslsubstanz  gelost  bat,  als  daB 
sie  deren  Fallung   verbinderte.     Dieselbe  Meinung  bat  aucb  scbon 
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Biihler  ausgesprochen  und  darauf  hingewiesen ,  daB  dort,  wo  eine 
Lticke  erscheint,  etwas  entfernt  sein  muB.  Ein  Beweis  dafitr,  daB 
die  farbbare  Substanz  wenigstens  im  groBen  und  ganzen  schon  in  der 
lebenden  Zelle  so  lokalisiert  ist,  wie  wir  es  auf  den  gefarbten  Pra- 
paraten  sehen,  scheint  auch  darin  zu  liegen,  daB  der  Achsenzylinder- 
ursprungskegel  immer  ganz  frei  von  farbbarer  Substanz  gefunden  wird 
(Flemming)  und  daB  das  Farbungsbild  bei  den  verschiedenartigsten 
Fixierungen  eine  groBe  GleiehmaBigkeit  aufweist  (Lenhossek). 

Nach  all  diesem  witrde  ich  nicht  daran  zweifeln,  daB  das  Aqui- 
valentbild  dem  Bilde  der  normalen  Ganglienzelle,  wenigstens  was  die 
Verteilung  der  primar  farbbaren  Substanz  anbetrifft,  sehr  ahnlich  sieht7 
wenn  nicht  eine  Beobachtung  von  Becker  vorlage,  welche  dock  zu 
einer  gewissen  Reserve  veranlaBt.  (Herr  Dr.  Becker  hat  dieselbe  vor 
einigen  Jahren  in  Baden  -  Baden  auf  dem  KongreB  Sudwestdeutscher 
Neurologen  und  Irrenarzte  demonstriert aber  sonst  nicht  publiziert.) 
Becker  injiziert  lebenden  Froschen  Xeutralrot,  nimmt  nach  einiger  Zeit 
etwas  vom  Riickenmark  heraus  und  zerquetscht  es  auf  dem  Objekt- 
trager.  Man  sieht  dann  sehr  haufig  in  den  Ganglienzellen  rote  Korn- 
chen  gleichmaBig  verteilt.  Diese  bewegen  sich  darin  langsam  bin  und 
her  und  sammeln  sich  mit  der  Zeit  an  bestimmten  Stellen  an,  wahrend 
sie  an  andern  Stellen  verschwinden.  Auf  diese  Weise  entsteht  mit 
der  Zeit  eine  Zeichnung  in  der  Ganglienzelle ,  welche  einem  Nissl- 
praparat  ziemlich  ahnlich  sieht. 

Die  Beziehungen  zwischen  dem  Fibrillenpraparat  und  dem  Nissl- 
praparat  sind  offenbar.  Es  ware  nun  moglich,  daB  die  Liicken,  welche 
die  Fibrillenziige  zwischen  sich  freilassen,  von  einer  urspriinglich  gleich- 
maBig in  der  Zelle  verteilten  Substanz  beim  Absterben  resp.  beim 
Fixieren  erfullt  werden.  Dieser  Annahme  scheint  sich  mir  aber  manches 
entgegenzustellen.  Zunachst  ist  die  Identitat  der  bei  dem  Neutralrot- 
verfahren  gefarbten  Substanz  mit  der  farbbaren  Substanz  des  Mssl- 
praparats  zweifelhaft.  Macht  man  namlich  das  gleiche  Experiment 
mittels  Methylenblauinjektion,  so  sieht  man  oft  in  den  Ganglienzellen 
(wenn  nicht  eine  diffuse  Farbung  derselben  eintritt)  von  Anfang  an 
das  typische  Nisslbild,  auBerdem  aber  eine  ganze  Anzahl  von  Korn- 
chen7  welche  die  GroBe  der  Beckerschen  Kornchen  besitzen  (d.  h.  groBer 
sind  als  die  meisten  der  feinen  Kornchen,  welehe  die  Msslschollen 
nach  den  Befunden  von  Held,  Lenhossek  und  andern  zusammensetzen) 
und  itber  den  ganzen  Zelleib  verteilt  sind.  Auch  in  vielen  andern 
Punkten  unterscheidet  sich  ja  die  Wirkungs weise  des  Neutralrots  von 
der  des  Methylenblaus ,  Toluidinblaus  u.  s.  w.  sowohl  bei  der  Appli- 
kation  auf  das  lebende  wie  auf  das  fixierte  GeAvebe,  —  Die  Fixierung 
diinn  ausgestrichenen  Riickenmarks  mit  Alkohol  geht  auBerordentlich 
schnell,  die  Gruppierung  der  mit  Neutralrot  farbbaren  Kornchen  aber 
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sehr  langsam.  Auch  dies  sprieht  dagegen,  daB  diese  Kornchen  durch 
Ansammlung  die  Sckollen  der  groBen  Zellen  bilden.  —  SchlieBlich  sei 
noch  ems  erwahnt,  was  dieser  Ansicht  widerspricht :  bei  mancben  Ver- 
giftungen,  z.  B.  bei  der  Vergiftung  mit  Arsen  (Lugaro),  verschwindet 
die  primar  farbbare  Substanz  zuerst  an  der  Peripherie  der  Zellen, 
wahrend  sie  bei  andern  Eingriffen,  z.  B.  nack  Durcbscbneidung  des 
zugehorigen  Achsenzylinders,  zuerst  in  der  Nahe  des  Kerns  abnimmt 
(Nissl).  Ware  die  Substanz  in  der  Ganglienzellsubstanz  gelost  oder 
in  Form  frei  beweglicber  Kornchen  gleicbmaBig  in  ibr  verteilt,  so  ware 
gar  kein  Grand  vorhanden,  wesbalb  die  Substanz,  wenn  sie  erst  nach- 
traglich  ausfiele  oder  sicb  gruppierte,  bei  allgenieiner  Verminderung 
durcb  einen  patbologiscben  ProzeB  bestimmte  Stellen  der  Zelle  frei 
lieBe.  Man  sollte  vielmebr  meinen,  daB  sie  auch  jetzt  nocb  iiberall 
in  der  Zelle  gleicbmaBig  verteilt  im  Farbungsbild  erscbeinen  miisse. 

Grade  diese  letzterwahnte  Erscheinung  scbeint  mir  entscbieden 
dafiir  zu  sprechen,  daB  die  primar  farbbare  Substanz  audi  in  der 
lebenden  Zelle  fest  lokalisiert  ist,  d.  b.  daB  das  Aquivalentbild  in  der 
Tat  die  natiirlicbe  Verteilung  der  Substanz  ziemlicb  ricbtig  wiedergibt. 
Dagegen  mocbte  icb  die  Beckerscben  Korncben  als  etwas  bisber  noch 
wenig  Bekanntes  ansprecben,  das  frei  in  der  Zelle  verteilt  ist7  sicb 
aber  eventuell  an  die  praformierten  Substanzbrocken  anlagert  und  im 
Nisslpraparat  mit  ihnen  zusammen  gefarbt  ward.  —  Weitere  Auf- 
klarungen  sind  bier  aber  jedenfalls  noch  abzuwarten,  ehe  man  ein 
definitives  Urteil  abgeben  kann. 

Wie  scbon  erwahnt,  ist  die  primar  farbbare  Substanz  sowohl  in 
Bezug  auf  ihre  raumliche  Verbreitung  innerhalb  der  Ganglienzellen 
als  auch  in  Bezug  auf  ihre  Intensitat  und  ihre  sonstige  Erscheinung  in 
den  verschiedenen  Zellarten  verschieden.  In  mancben  Zellen,  besonders 
in  den  groBen  Zellen  der  Wirbeltiere,  ist  sie  in  groBen  Brocken  an- 
geordnet.  Diese  Brocken,  Schollen  oder  Tigroidkorper  lassen  auf  dunnen 
Schnitten  einen  kornigen  Bau  erkennen  (Held,  Lenhossek,  Nissl  u.  a.). 
Die  Kornchen  werden  zusammengehalten  von  einer  homogen  aussehen- 
den  Substanz,  welche  die  Farbe  viel  schwacher  annimmt  (Nissl).  Bei 
vielen  kleinen  Zellen  zeigt  sicb  nur  eine  bomogene  Farbung,  ahnlich  der, 
welche  bei  den  groBen  Zellen  die  Grundsubstanz  der  Schollen  besitzt. 
Sie  dehnt  sicb  nicbt  durch  die  ganze  Zelle  aus,  ist  aber  in  der  Be- 
grenzung  ziemlicb  undeutlich.  Noch  andre  Zellen,  z.  B.  die  Zellen 
des  Sympathicus,  zeigen  neben  einzelnen  groBeren  farbbaren  Brocken 
einen  feinen  gefarbten  Staub.  : —  Auch  bei  wirbellosen  Tieren  ist  die 
primar  farbbare  Substanz  weit  verbreitet.  Bei  Hirudo  findet  man  sie 
in  engsten  Lagebeziehungen  zu  den  Fibrillenkorben.  Bei  Arthropoden 
und  Mollusken  ist  sie  —  wie  die  Fibrillengitter  —  durcb  die  ganzen 
Zellen  ausgebreitet.    Der  Stanmifortsatz  der  Ganglienzellen  ist  bier 
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grade  so  wie  der  Polkegel  bei  den  groBen  Zellen  der  Wirbeltiere  frei 
von  farbbarer  Substanz.  Die  freie  Zone  ragt  auch  hier  nock  etwas 
in  den  Zelleib  binein.  Auck  hier  zeigen  die  Zellarten  (ein  und  der- 
selben  Tierspezies),  welcke  sick  durck  GroBe  und  Lokalisation  unter- 
scbeiden,  wesentlicke  Untersckiede  im  primar  gefarbten  Praparat.  In 
vielen  kleinen  Zellen  der  Artkropoden  sind  wie  in  den  kleinen  Zellen 
der  Substantia  gelatinosa  der  Wirbeltiere  nur  gefarbte  Sekleier,  aber 
keine  wirklick  geformten  Substanzportionen  vorkanden.  Die  vielen 
kleinen  Zellen ;  welcke ,  zu  diekten  Massen  vereinigt,  an  den  pilzkut- 
formigen  Korpern  (Globuli)  des  Artkropodengekirns  liegen,  sckeinen 
der  primar  farbbaren  Substanz  iiberkaupt  ganz  zu  entbekren.  Auck 
bei  den  Wirbeltieren  kommen  einige  Zellarten  vor7  in  welcben,  ob- 
wokl  sie  als  Ganglienzellen  anzusprecken  sind,  bisker  keine  primar 
farbbare  Substanz  nackgewiesen  werden  konnte,  so  z.  B.  in  den  Korner- 
zellen  der  Retina.  Nack  Biihler  sollen  auck  die  Rindenzellen  der 
Eidechse  frei  von  farbbarer  Substanz  sein,  dock  mockte  ick  dieser  An- 
gabe  einiges  MiBtrauen  entgegenbringen,  weil  bei  der  von  ikm  geiibten 
Metkode  meist  nur  die  groben  Ansammlungen  der  Substanz  sicktbar 
werden.  Vorlaufig  wird  man  jedenfalls  das  Yorkommen  von  primar 
farbbarer  Substanz  als  ein  ziemlick  allgemeines  Ckarakteristikum  der 
Ganglienzellen  anseken  diirfen.  Ikr  Verkalten  gegen  Ckemikalien  wird 
weiter  unten  besprocken  werden. 

Die  primare  Farbbarkeit  der  Neurof  ib  rill  en. 

Ick  kabe  bereits  weiter  oben  davon  gesprocken,  daB  sick  bei  der 
Applikation  von  Metbylenblau  auf  das  lebende  oder  iiberlebende  Ge- 
webe  die  Neurof ibrillen  farben.  Sehr  kaufig  tritt,  wie  zuerst  Apatky 
hervorgekoben  kat,  bei  der  Metkylenblaufarbung  zunackst  eine  Tinktion 
der  Neurofibril len  ein7  welcker  erst  sekundar  -  -  wenigstens  in  den 
Nervenfasern  —  die  Farbung  der  Perifibrillarsubstanz  folgt.  Beim 
Versckwinden  der  Farbung  sind  es  die  Neurof  ibrillen ,  welcke  am 
langsten  den  Farbstoff  festkalten.  Auf  Grund  dieses  Verkaltens  ist 
es  moglick,  mit  Hilfe  der  Ekrlichscken  Metkode  gute  Fibrillenpraparate 
zu  erkalten  (Apatky,  Simon,  ick).  Wie  Ehrlick  (1887)  durck  eine  Reike 
von  Versucken  erwiesen  kat,  ist  nun  Metbylenblau  nicht  der  einzige 
Korper,  welcker  „neurotropea  Eigensckaften  besitzt.  Eine  Anzakl 
andrer  basiscker  Farbstoffe,  die  dem  Metbylenblau  mekr  oder  weniger 
nahesteken,  zeigen  dieselbe  Eigensckaft,  wenn  auck  meist  weniger 
ausgesprocken :  Tkionin ,  Dimetkyltkionin ,  Metkylenazur ,  Toluidinblau 
und  andere.  In  letzter  Zeit  kat  Ekrlick  (1901)  gezeigt,  daB  auck  das 
Bismarckbraun  neurotrop  ist,  aber  nur  dann,  wenn  es  von  einem  andern 
derartigen  Korper  unterstutzt  wird.  Bismarckbraun  allein  injiziert  gibt 
keine  Nervenf arbung ;  injizierte  er  es  aber  zusammen  mit  Metkylen- 
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blau,  so  trat  zunachst  eine  Farbung  im  Mischton  ein.  Wenn  sich  dann 
unter  LuftabschluB  das  Methylenblau  zur  Leukobase  reduzierte,  so 
traten  die  Nerven  in  dem  braunen  Farbton  des  Bismarckbrauns  bervor. 

DaB  alle  basiscben  Farbstoffe  neurotrope  Eigenschaften  besitzen, 
ist  unwahrscheinlich,  aber  nicbt  unmoglich.  Die  bisber  bekannten  ge- 
horen  alle  einer  groBen  Gruppe  an;  aber  es  gibt  keinen  neurotropen 
Farbstoff,  der  nicbt  basiscbe  Eigenschaften  besaBe.  Der  Neurotropismus 
scheint  mir  nun  mehr  oder  weniger  identisch  mit  der  Verwandtscbaf t 
der  Farbstoffe  zu  den  Fibrillen  zu  sein.  Das  was  die  Dunkelheit 
und  Scharfe  der  erreichbaren  Nervenbilder  ausmacht,  ist  nicht  die 

V  7 

Farbung  der  Perifibrillarsubstanz  (des  Achsenzylinderplasmas),  sondern 
die  der  Neurofibrillen.  Die  Perifibrillarsubstanz  wird  zwar  auch  fast 
inimer  sekundar  mitgef arbt ,  bleibt  aber  an  Dunkelheit  immer  weit 
hinter  der  der  Fibrillen  zuruck.  Dies  kommt  deswegen  nur  selten 
bei  Wirbeltieren  zur  Beobacktung,  weil  die  Fibrillen  bereits  beini 
FarbungsprozeB ,  noch  mehr  aber  bei  der  nachfolgenden  Fixierung  zu 
einem  diinnen  Strang  zusamnienschnurren. 

Bisber  hat  man  nun  geglaubt,  daB  die  Verwandt- 
schaft  zwischen  Nervensubstanz  (res p.  Fibrillen)  und 
den  e  r  w  a  h  n  t  e  n  F  a  r  b  s  t  o  f  f  e  n  n  u  r  i  m  1  e  b  e  n  d  e  n  o  d  e  r  w  e  n  i  g  - 
stens  frischen  Zustande  des  Gewebes  vorhanden  sei. 
Dies  ist  aber  nicht  der  Fall.  Sie  bleibt  auch  nach  dem  Fixieren 
mit  manchen  Fixationsmitteln  erhalten,  geht  aber  verhaltnismaBig  leicht 
verloren,  und  die  nach  dem  Fixieren  zu  erreichende  Farbung  ver- 
schwindet  beim  Passieren  von  Alkohol  so  schnell,  daB  man  sie  am 
montierten  Praparat  nur  dann  zu  sehen  bekommt,  wenn  man  sie  fixiert 
hat.  Am  besten  bleibt  die  Basophilie  der  Neurofibrillen  in  Alkohol 
erhalten.  Dies  gilt  aber  nur  fur  periphere  Nerven  und  gewisse  Fasern 
des  Zentralnervensystems.  In  den  Ganglienzellen ,  den  KStrangfasern 
und  im  Grau  erhalt  man  primare  Farbung  der  Neurofibrillen  bei  ein- 
facher  Alkoholfixierung  nur  auf  Ausstrichpraparaten,  nicht  aber7  wenn 
im  Blocke  fixiert  wird.  (Uber  Blockfixierung  siehe  S.  145  u.  146.)  Als 
basischen  Farbstoff  wende  ich  gewohnlich  nicht  Methylenblau,  sondern 
Toluidinblau  an,  weil  dieser  Farbstoff  die  Fibrillen  primar  metachro- 
matisch  farbt,  so  daB  sie  sich  innerhalb  der  Ganglienzellen  im  Farb- 
ton von  den  Nisslstrukturen  unterscheiden.  Methylenblau  farbt  die 
Fibrillen  ungefahr  ebenso  blau,  wie  die  primar  farbbare  Substanz  der 
Ganglienzellen,  sodaB  innerhalb  der  Zellen  bei  gleichzeitiger  Farbung 
beider  Elemente  ein  ganz  unklares  Bild  zustande  kommt.  Dagegen 
farbt  das  Toluidinblau  die  Neurofibrillen  rot r)  bis  rotviolett  (sehr  selten 


1)  Diese  Farbdifferenz  kann  nicht  darauf  bezogen  werden,  dafi  etwa  das 
Toluidinblau  durch  einen  roten  Farbstoff  verunreinigt  ist,  denn  man  kann  z.  B. 


Die  primare  Farbbarkeit  der  Ganglienzellen  und  der  Neurofibrillen.  135 


blauviolett),  die  Nisslsche  Substanz  in  clen  Ganglienzellen  dagegen  im 
normalen  Ton,  namlich  ziemlich  ausgesprochen  blan  mit  einem  kleinen 
Stick  ins  Violett.    Die  Farbendifferenz  bleibt  beim  Fixieren  erhalten. 

Am  einfachsten  kann  man  sich  von  der  primaren  Farbbarkeit  der 
Nervenfasern  anf  folgende  Weise  iiberzeugen:  Man  nimmt  einen  frischen 
Nerv  (Frosch,  Hund,  Kaninchen),  zerzupft  ein  Stuckchen  anf  einem 
Objekttrager  und  bringt  denselben  fin*  kurze  oder  lange  Zeit  in  reinen 
Alkohol.  Nachdem  der  Alkobol  wieder  durcb  destilliertes  Wasser  ver- 
drangt  ist,  wird  der  Objekttrager  fiir  10 — 45  Minuten  in  eine  Losung 
von  Toluidinblau  1 : 3000  bis  1:1000  gebracht  (nicht  erwarmen!).  Da- 
nacb  wird  mit  destilliertem  Wasser  einige  Minnten  gewascben  und 
das  Praparat  olme  weiteres  unter  dem  Mikroskop  betrachtet.  Man 
sieht  dann  die  geschrumpften  Acbsenzylinder  tief  rotviolett  gefarbt; 
haufig  baben  aber  aucb  die  Markscbeiden  reicblicbe  Farbmengen  auf- 
genommen,  so  dafi  dadurch  das  Acbsenzylinderbild  zum  Teil  verdeckt 
wird.  Bringt  man  das  Praparat  in  Alkobol,  so  verscbwindet  die  Far- 
bung  vollkommen,  sowobl  aus  den  Scbeiden,  wie  aus  den  Acbsen- 
zylindern.  Dagegen  laBt  sicb  die  Farbung  leicbt  fixieren,  wenn  man 
das  Praparat  nacb  dem  Waschen  fur  eine  balbe  Minute  oder  langer 
in  eine  Ammoniummolybdatlosung  bringt.  In  Canadabalsam  gebracht, 
treten  die  Acbsenzylinder  nocb  deutlicher  bcrvor. 

Die  lastige  Mitfarbung  der  Markscbeiden  wird  leicbt  dadurch  ver- 
mieden,  daB  man  die  Objekttrager  vor  dem  Farben  fiir  einige  Stunden 
in  Xylol  stellt.  Das  Xylol  lost  die  farbbaren  Substanzen  der  Mark- 
scheide  (der  eingedampfte  Riickstand  eines  Xylolauszuges  von  Nerven- 
substanz  farbt  sich  mit  Toluidinblau  ziemlich  kraftig)  zugleich  mit 
andern  Markscheidensubstanzen,  nimmt  den  Achsenzylindern  aber  nicht 
ihre  primare  Farbbarkeit.  Anf  diese  Weise  hergestellte  Praparate 
zeigen  auBer  den  Kernen  nur  die  Acbsenzylinder,  und  zwar  treten 
diese  in  einer  recht  eleganten  Weise  hervor.  Sind  die  Acbsenzylinder 
stark  zusammengeschnurrt,  so  sieht  man  aucb  mit  der  Immersion  nur 
einen  dunklen  Strang.  Betrachtet  man  aber  bei  starker  VergroBerung 
eine  Achsenzylinderstelle ,  welche  nicht  geschrumpft  ist  —  solche 
kommen  fast  in  jedem  Praparat  vor  — ,  so  sieht  man  ihn  aus  lauter 
ditnnen  Fibrillen  zusammengesetzt.  Diese  mit  den  Neurofibrillen  identi- 
schen  Fibrillen  sind  gefarbt ;  die  zwischen  ihnen  liegende  Perifibrillar- 
substanz  ist  fast  immer  vollkommen  farblos.  (Urn  viele  ungeschnnrrte 
Achsenzylinder  zu  erhalten,  ohne  den  Alkohol  als  Fixierungsmittel  auf- 
zugeben,  verfahrt  man  in  folgender  Weise:  Ein  GefaB  mit  Alkohol 


sehen  (unter  dem  Mikroskop),  wie  sich  die  rotliche  Farbung  der  Neurofibrillen 
in  Alkohol  mit  demselben  blaugriinen  Farbton  lost  wie  die  blaue  Farbe  andrer 
Gewebsbestandteile  oder  des  freien  Farbstoffs. 
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wird  im  Gefriergeniisch  bis  auf  — 10°  bis  —15°  abgekiiklt;  dann 
entnimmt  man  einem  Frosch  ein  Stuck  des  Ischiadicus  und  wirft  es 
in  den  Alkohol.  Es  muB  hierin  in  kurzer  Zeit  steif  gefroren  sein. 
Icb  lasse  dann  das  Gefriergemisch  allmahlich  schmelzen,  nehme  den 
Nerven  heraus,  wenn  die  Temperatur  etwa  bis  auf  +  15°  gestiegen  ist, 
und  zerzupfe  ilm  oder  scbneide  nacb  Paraffineinbettung.  Gefarbt  wird 
wie  oben.)  Es  bandelt  sick  bier  also  nicbt  urn  eine  Farbbarkeit  irgend 
welcber  Bestandteile  des  Achsenzylinderplasmas,  sondern  um  eine  pri- 
mare Basopbilie  der  Neurofibrillen  selber.  (Die  Farbbarkeit  der  Neuro- 
fibrillen  mit  basiscben  Farbstoffen  nacb  Fixierung  mit  Osmiumsaure 
hat  mit  der  primaren  Farbbarkeit  gar  nicbts  zu  tun;  es  bandelt  sicb 
hierbei  vielmebr  um  eine  sekundare  Affinitat,  welcbe  erst  durck  die 
Osmiumsaurewirkung  gescliaffen  wird.) 

Um  Fiirbungsbilder  vom  Zentralnervensystem  zu  erhalten,  benutzt 
man  am  besten  Ausstricbpraparate  (Zerquetscben  eines  Stuckcbens 
friscb  entnommener  grauer  Substanz  zwiscben  zwei  Objekttragern, 
Auseinanderzieben  derselben  und  Fixieren  in  Alkobol ;  dann  fur  einige 
Stunden  in  Xylol).  Anatomiscbe  Einzelbeiten  und  Feinbeiten  sollen 
ja  mit  der  Metbocle  nicbt  berausgebracbt  werden;  sie  soli  nur  dazu 
dienen,  iiber  die  reaktionellen  Eigenscbaften  einiger  Bestandteile  des 
Nervensystems  Neues  zu  bringen?  und  dabei  kann  man  sich  rubig 
dieser  etwas  roben  Metbode  bedienen.  Man  findet  dabei  immer  nocb 
Zellen  genug,  welcbe  nicbt  zertriimmert  sind. 

Farbt  man  ein  Ausstricbpraparat  vom  Riickenmark  (Frosch,  Hund7 
Kaninchen,  Kalb,  Rind)  in  der  oben  angegebenen  Weise7  so  siebt  man 
auBer  den  dunkelblau  erscbeinenden  Zellen  eine  groBe  Anzahl  rotlicber 
Faden?  welcbe  sehr  verscbiedene  Dicke  baben  und  sich  bisweilen 
teilen.  In  diesen  Faden  erkennt  man  nach  den  Lagebeziehungen  zu 
den  Ganglienzellen  und  ihrem  mehr  oder  weniger  dichten  Gefiige 
Achsenzylinder  und  Protoplasmafortsatze  (Tafel  I,  Fig.  I).  Taucht 
man  ein  Praparat  vor  dem  Fixieren  in  Alkohol,  so  verschwinden  alle 
gefarbten  Faden  und  es  bleiben  die  einfachen  Nisslbilder  zuruck 
^Tafel  I?  Fig.  II). 

In  den  nur  mit  Wasser  gewaschenen  Praparaten  sind  die  Zellen 
sehr  dunkel.  Bei  starkerer  VergroBerung  erkennt  man  in  ihnen  den 
Kern  und  die  dunkelblauen  Nisslschollen ;  zwiscben  diesen  siebt  man 
aber  nicbt  wie  im  Nisslpraparat  oder  dem  mit  Alkohol  differenzierten 
Praparat  helle  StraBen,  spndern  alles  was  nicbt  blau  ist,  ist  von  einer 
roten  bis  rotvioletten  Farbung  ausgefilllt.  (Man  vergleiche  Fig.  I  und 
Fig.  II  der  Tafel.)  Es  sind  dies  die  rotgefarbten  Fibrillenbahnen, 
welche  man  aber  bei  der  allgemeinen  Dunkelheit  der  Zellen  fast  nie 
in  die  einzelnen  Fibrillen  auflosen  kann.  Die  Protoplasmafortsatze 
kann  man  oft  sehr  weit  verfolgen.    Besonders  dort,  wo  sie  nur  noch 
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wenige  blaugefarbte  Nisslschollen  entbalten ,  tritt  der  fibrillare  Bau 
deutlicb  bervor,  natiirlich  nie  so  deutlich  wie  im  Molybdanpraparat, 
in  welcbem  die  einzelne  Fibrille  viel  dunkler  gefarbt  ist  als  hier. 
Bemerkenswert  ist  es  aucb,  daB  in  diesen  Praparaten  die  Protoplasm  a- 
fortsatze  stets  glatt  sind.  —  An  den  Acbsenzylindern  siebt  man  haufig 
Teilungen,  docb  nimmt  die  Farbungsintensitat  an  den  feineren  Zweigen 
so  scbnell  ab?  daB  man  die  letzten  Teilaste  selten  zu  seben  bekommt. x) 
Die  Intensitat  der  Farbung  nach  einfacber  Alkobolfixierung  stebt  hinter 
der  ziiruck;  welcbe  bei  vitaler  Applikation  des  Farbstoffes  erreicbt 
werden  kann.  Ein  andrer  Unterscbied  beider  Farbungen  bestebt  darin, 
daB  bei  vitaler  Applikation  immer  nur  einige  wenige  Elemente  ge- 
farbt werden;  wabrend  bei  der  Farbung  nacb  stattgebabter  Fixierung7 
wie  besonders  die  Untersuclmng  von  Schnitten  durcb  Nerven  oder 
durcb  ein  Riickenmarksstiick  ergibt  (siebe  8.  146),  alle  Elemente  zur 
Darstellung  gelangen.  Diese  Unterscbiede  scbeinen  mir  aber  nicbt 
dagegen  zu  sprecben,  daB  wir  es  in  beiden  Fallen  im  Grunde  mit 
ein  und  derselben  Reaktion  zu  tun  baben.  Bei  der  Fixierung  kann 
sebr  wobl  etwas  von  der  Farbungsaffinitat  verloren  geben;  hierfur 
spricbt  schon  das,  daB  die  Farbung  eingetrockneter  fnicbt  mit  Alkobol 
bebandelter)  Ausstricbpraparate  baufig  so  dunkel  ausfallt,  wie  die 
vitalgefarbter,  nur  ist  aucb  in  diesem  Fall  die  Farbung  allgemein. 
Mir  scbeint  es  jetzt7  als  ob  docb  bei  der  vitalen  Farbung  nur  die- 
jenigen  Elemente  sicb  farben;  welcbe  mebr  oder  weniger  gescbadigt 
sind  oder  jedenfalls  nicbt  unter  ganz  normalen  Bedingungen  steben. 
Hierfur  spricbt  z.  B.?  daB  die  Zabl  der  gefarbten  Elemente  nacb 
8trycbninisierung  groBer  ist  als  bei  normalen  Tieren,  wie  dies  vor 
kurzem  von  Wolf  bescbrieben  wurde  und  mir  scbon  seit  etwa  acbt 
Jabren  bekannt  war.  Einen  groBen  Reichtum  an  gefarbten  Elementen 
fand  icb  aucb  bei  Carcini,  welcbe  im  Stadium  des  Warmetetanus  mit 
Metbylenblau  injiziert  wurden.  Ist  dies  ricbtig,  so  ist  es  nicbt  zu 
verwundern,  daB  bei  bocbgradiger  Scbadigung,  d.  b.  bei  vollkommener 
Herabsetzung  der  Aversion  gegen  Farbstoffaufnabme  durcb  Abtotung, 
eine  vollstandige  Farbung  zustande  kommt.  Wie  icb  dies  meine,  wird 
aus  dem  Aveiteren  nocb  naber  bervorgeben. 

1)  Kaplan  (1902)  hat  eine  schone  Methode  zur  Darstellung  der  mit  Mark- 
scheide  umgebenen  Achsenzylinder  mittels  Anthraceneisengallustinte  bescbrieben. 
Diese  „Axostromafarbung"  hat  mit  der  primaren  Farbbarkeit  und  iiberhaupt  mit 
den  Fibrillen  nichts  zu  tun,  da  sie  nur  an  myelinhaltigen  Fasern  zu  erhalten  ist. 
Was  sich  eigentlich  bei  der  Kaplanschen  Methode  farbt,  ist  noch  unklar.  Da 
ja  die  Grenzen  der  Perifibrillarsubstanz  der  Nervenfasern  iiber  die  mit  Mark  um- 
gebenen Teile  hinausgehen,  kann  das  „Axostroma"  mit  dieser  nicht  ohne  weiteres 
als  identisch  angesehen  werden.  Es  mufi  vorlaufig  angenommen  werden,  daB 
die  Perifibrillarsubstanz  dort,  wo  die  Nervenfasern  von  Mark  umgeben  sind,  in 
besonderer  Weise  differenziert  ist  (Kaplan). 
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Die  primare  Farbbarkeit  in  lebendem,  wie  in  mit  Alkohol  ab- 
getotetem  Zustand  sckeint  eine  allgemeine  Eigenschaft  der  Neuro- 
fibrillen  zu  sein.  Bei  Arthropoden,  Wiirmern  und  Mollusken  findet 
sie  sick  in  gleicher  Weise  wie  bei  den  Wirbeltieren ,  nur  ist  bei  den 
meisten  von  mir  auf  diesen  Punkt  untersuchten  Wirbellosen  der  Inten- 
sitatsunterschied  zwischen  der  vitalen  Farbung  und  der  nach  Alkokol- 
fixierung  nock  groBer  als  bei  Wirbeltieren.  Icb  glaube  dies  darauf  be- 
ziehen  zu  diirfen,  daB  sich  hier  eine  Substanz,  auf  deren  Gegenwart,  wie 
icb  gleich  zeigen  werde,  die  primare  Farbbarkeit  berukt,  nock  leickter 
von  den  Fibrillen  abspaltet,  als  es  bei  den  Wirbeltieren  der  Fall  ist.1) 

Das  Wesen   der   primaren  Farbbarkeit   der  Ganglien- 
z  ell  en  und  der  Neurof  ibrillen. 

Ick  kabe  bereits  erwaknt,  daB  die  Eigensckaft  der  Neurofibrillen 
sick  primar  zu  farben  sekr  verganglick  ist.  So  versckwindet  sie  bei 
vielen  Fixierungen,  auck  wenn  sie  auf  das  lebensfriscke  Gewebe  ein- 
wirken  (Salpetersaure ,  Ckromsalze  u.  s.  w.).  Auck  nack  Einwirkung 
von  Erdalkalien  auf  Alkokolmaterial  ist  sie  nickt  mekr  vorkanden. 
Trotzdem  sind  die  Fibrillen  als  morpkologiscke  Bestandteile  nock  da, 
wie  ja  schon  daraus  kervorgekt,  daB  sie  bei  der  Molybdanmetkode 
grade  nack  Fixierung  mit  Salpetersaure  sekr  sckon  darstellbar  sind. 
Die  primare  Farbbarkeit  ist  also  eine  Eigensckaft,  die  versckwinden 
kaim,  okne  daB  das  Substrat  dabei  zerstort  wird. 

Grade  so  verkalt  es  sick  auck  mit  der  primaren  Farbbarkeit  der 
Msslstrukturen.  Wir  wollen  uns  dabei  nur  mit  denjenigen  Strukturen 
des  Nisslpraparats  besckaf tigen ,  welcke  wokl  geformt  sind;  das  sind 
die  aus  Korncken  zusammengesetzten  Sckollen  und  Striche,  wie  sie 
kauptsacklick  in  den  motoriscken  Zellen  und  den  Spinalganglienzellen 
vorkommen  und  die  auch  als  Flemming-Nisslscke  Sckollen  oder  Tigroid 
bezeicknet  werden.  Nack  Held  sollen  diese  Strukturelemente  aus 
Praparaten,  die  mit  Alkokol  fixiert  sind,  nack  Bekandlung  mit  Erd- 
alkalien vollstandig  von  der  Bildflache  verschwinden  d.  h.  sie  sollen 
ganz  und  gar  berausgelost  werden,  so  daB  man  Lticken  an  ikrer  Stelle 
sieht.  Dies  ist  nack  meinen  Befunden  unricktig.  Es  versckwindet 
bei  der  Einwirkung  von  Natronlauge,  Kalilauge,  Litkionkarbonat  oder 
Natriumkarbonat  nur  die  primare  Farbbarkeit  ;  es  entsteken  aber  an 
den  Stellen,  wo  die  Sckollen  lagen,  keine  Locker;  die  Sckollen  sind 
vielmekr  nocb  als  solche  in  den  Zellen  vorhanden.    (DaB  durck  sekr 

1)  Bei  Anwendung  einer  Modifikation  der  weiter  unten  beschriebenen  Atlier- 
methode  hat  Dr.  Prentiss  im  hiesigen  Laboratorium  an  Hirudo  sehr  schone  und 
ziemlich  allgemeine  Neurofibrillenfarbung  erhalten.  Danach  kann  es  als  gesichert 
gelten,  daft  sich  die  farbbare  Substanz  bei  den  Wirbellosen  besonders  leicht  von 
den  Fibrillen  abspaltet. 
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lange  Eiriwirkung  starker  Losungen  von  Alkalien  vielleicht  wirkliche 
Locher  an  irgend  welchen  Stellen  der  Zellen  entstehen  konnen,  mag 
inoglich  sein,  aber  schlieBlich  lost  sich  eben  alles  in  solcben  Losungen. 
Die  primare  Farbbarkeit  verscbwindet  aus  Schnitten  oder  in  Alkobol 
fixierten  Ausstrichpraparaten  aber  scbon  in  einer  Sodalosung 
und  bei  einer  Einwirkung  yon  10 — 20  Minuten.)  Mit  basischen  Farb- 
stoffen  kann  man  nacb  der  Bebandlung  mit  Alkalien  so  lange  und  so 
stark  farben,  wie  man  will,  die  Scbollen  farben  sicb  nicht  mebr  (auch 
wenn  man  das  Alkali  ausgewaschen  oder  neutralisiert  bat).  Bei  An- 
wendung  von  Eisenhamatoxylin,  Molybdanhamatoxylin  oder  nacb  warm 
erfolgter  Beizung  mit  Molybdansalz  und  darauf  folgender  Farbung 
mit  einem  basischen  Farbstoff  treten  die  Scbollen  aber  wieder  grade 
so  gut  hervor,  als  wenn  gar  nicbts  weiter  mit  dem  Praparat  gescbeben 
ware.  Auch  nacb  Farbung  mit  sauren  Farbstoffen  z.  B.  mit  Saure- 
fucbsin  treten  sie  zu  Tage.  Wie  in  nicbt  mit  Alkalien  behandelten 
Praparaten  beben  sicb  die  Schollen  dunkler  rot  von  heller  rotem 
Grunde  ab.  Dasselbe  Resultat  erhielt  ich,  wenn  ich  das  Ge- 
websstiick  gleich  mit  L  a  u  g  e  n  a  1  k  o  h  o  1  nacb  Held  f  i  x  i  e  r  t  h  a  1 1  e : 
Keine  Liicken7  aber  vollkommener  Fortfall  der  primaren  Farbbarkeit. 

In  derselben  Weise  wird  die  primare  Farbbarkeit  der  Neuro- 
fibrillen durch  Bebandlung  mit  Laugen  aufgehoben.  Taucht  man  ein 
Ausstrichpraparat  vom  Riickenmark,  das  in  Alkobol  fixiert  ist  und  bei 
direkter  Farbung  mit  Toluidinblau  Nissl  und  Fibrillenbild  geben  wiirde7 
fur  einige  Minuten  in  eine  verdiinnte  Soda-  oder  Natronlaugenlosung 
und  farbt  es  dann?  so  treten  nur  noch  die  Kerne  hervor  (auch  wenn 
vorher  neutralisiert  ist).  Beide  primaren  Farbbarkeiten  sind  ver- 
schwunden.  LaBt  man  die  Lauge  noch  langer  einwirken  oder  benutzt 
man  starkere  Lauge ,  so  verschwindet  auch  die  primare  Farbbarkeit 
der  Kerne.  In  solcben  Praparaten  nimmt  kein  einziger  Gewebsbestand- 
teil  mebr  basische  Farben  an,  auBer  wenn  sie  vor  dem  Farben  mit 
Beizen  behandelt  sind  (in  diesem  Fall  spielt  aber  der  basische  Farb- 
stoff nur  eine  sekundare  Rolle). 

Entstanden  bei  der  Laugenbehandlung  wirklich  Lucken,  wie  Held 
gemeint  hat7  so  wiircle  man  ohne  weiteres  den  SchluB  ziehen  konnen7 
daB  die  Laugen  etwas  aus  dem  Gewebe  herausgelost  haben.  Da  dies 
aber  nicht  der  Fall  ist,  so  brauchen  wir  es  nicbt  notwendigerweise 
mit  einer  Losung  zu  tun  zu  haben.  Moglicherweise  konnte  es  sich 
nur  urn  eine  physikalische  oder  chemische  Veranderung  der  vorher 
basophilen  Substanz  handeln;  ohne  daB  dabei  wirklich  etwas  in  Losung 
gegangen  ware.  Es  ist  aber  auch  moglich,  daB  vor  der  Laugen- 
behandlung eine  primar  farbbare  Substanz  vorhanden  ist  ^  welche  in 
geringer  Menge  mit  den  Fibrillen,  den  Kornern  der  Nisslschollen  und 
Bestandteilen  des  Kerns  verbunden  ist  7  und  durch  die  Lauge  gelost 
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oder  zerstort  wird.  Bei  der  geringen  Menge  dieser  farbbaren  Sub- 
stanzen witrde  immer  noch  soviel  von  den  Formbestandteilen  zurttck- 
bleiben,  daB  bei  Sichtbarmackung  derselben  mit  andern  Metkoden  keine 
Verringerung  der  Masse  fiir  das  Auge  zu  konstatieren  ware.  Mit 
andern  Worten :  Es  ware  moglick,  daB  die  Fibrillen,  die  Nisslsckollen 
und  die  Kerne  aus  einem  Gemisch  oder  einer  Verbindung  von  Sub- 
stanzen  bestanden,  von  denen  je  eine  (oder  mehrere)  die  Eigenschaft 
besaBe,  sich  mit  basischen  Farbstoffen  zu  verbinden  und  sick  in  Erd- 
alkalien  zu  losen.  Nack  Losung  dieser  wiirde  der  groBere  Rest  oder 
sagen  wir  die  Grundmasse  zuriickbleiben  und  morpkologisck  nock  an- 
nakernd  dasselbe  Bild  geben,  wie  vorker.  Ick  glaube,  daB  das  letztere 
ricktig  ist  und  daB  es  moglick  ist,  dies  auf  einfacke  Weise  zu  zeigen : 
Eine  groBe  Anzakl  organiscker  Korper  (Basen,  Amidogruppen 
entkaltende  Substanzen  u.  a.)  besitzt  die  Eigensckaft  sick  mit  Sublimat 
zu  verbinden.  Diese  in  Wasser  meist  unloslicken  Korper  sind  alkali- 
bestandig,  werden  also,  wenn  sie  einmal  gefallt  sind,  von  Alkalien 
nickt  wieder  aufgelost.  Eine  Anzakl  andrer  Sublimatverbindungen 
z.  B.  von  Diamidosauren  sind  zwar  in  saurem  oder  neutralem  Wasser 
loslick,  fallen  aber  aus,  wenn  die  Losung  alkalisck  gemackt  wird. 
Wenn  wir  es  in  dem  kypotketiscken,  farbbaren  Bestandteil  der  Fibrillen 
und  Nisslsckollen  mit  solcken  Substanzen  zu  tun  batten,  so  diirfte  die 
primare  Farbbarkeit  nack  Bekandlung  mit  Sublimat  nickt  mekr  in 
Laugen  zugrunde  geken.  Tatsacklick  ist  dies  der  Fall:  Man  stellt 
sick  eine  Anzakl  von  Ausstrickpraparaten  her  und  fixiert  sie  in  Alkohol. 
Dann  wird  die  Zeit  bestimmt,  welche  notwendig  ist7  um  aus  einem 
solchen  Praparat  bei  Einwirkung  von  3/2  °/0  Sodalosung  die  primare 
Farbbarkeit  der  Neurofibrillen  und  der  Nisslschollen  ganz  zum  Ver- 
schwinden  zu  bringen.  Diese  betrage  zehn  Minuten.  Es  wird  nun 
ein  andres  Praparat  zunachst  fiir  eine  kurze  Zeit  in  Sublimat- 
losung  gebrackt,  gut  ausgewascken  und  dann  fiir  24  Stunden  in 
die  Sodalosung  gestellt.  Bei  der  Farbung  (natiirlick  nach  voraus- 
gegangenem  Waschen)  zeigt  sich,  daB  weder  die  Neurofibrillen  nock 
die  Nisslsckollen  die  geringste  EinbuBe  an  primarer  Farbbarkeit  er- 
litten  kaben.  S  e  1  b  s  t  bei  1  a  n  g  e  r  Einwirkung  s  e  k  r  v  i  e  1 
starkerer  Laugenlosungen  versckwindet  die  primare 
Farbbarkeit  nickt.  Entfernt  man  aber  durck  langes  Wascken 
mit  Jodlosung  das  Sublimat  wieder*  aus  dem  Praparat  oder  zerstort 
man  die  Verbindung  durck  Einwirkung  von  Sckwef elwasserstof f ,  so 
stellt  sick  die  alte  Empfindlickkeit  fiir  Laugen  wieder  ein.  —  Im 
Augenblick  wird  man  diesen  Versuck  nur  so  deuten  konnen:  Das 
Versckwinden  der  prima r en  Farbbarkeit  der  Neuro- 
fibrillen und  Nisslsckollen  (und  der  Ganglienzellen  iiberkaupt ) 
berukt  auf  der  Losung  einer  farbbaren  Substanz.  Diese 
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Substanz  (oder  Substanzen)  ist  an  die  Grundmasse  der  Fibrillen  und 
der  Schollen  in  irgend  einer  Weise  chemisch  gebunden. 

Wie  schon  mitgeteilt,  verschwindet  die  primare  Farbbarkeit  der 
Fibrillen  (wenigstens  im  Zentralnervensystem)  sehr  viel  leichter  als 
die  der  Nisslschollen,  und  die  Farbung  selber  ist  nicht  wie  die  der 
Nisslschollen  alkoholbestandig.  Hieraus  kann  man  aber  noch  nicht 
den  SchluB  ziehen,  daB  es  sich  um  zwei  verscbiedene  farbbare  Sub- 
stanzen bandelt.  Es  konnte  sicb  um  ein  und  dieselbe  Substanz  kan- 
deln  und  die  Verschiedenheit  lediglich  darauf  beruhen,  daB  die  Sub- 
stanz mit  der  Grundmasse  der  Fibrillen  in  sebr  viel  weniger  fester 
Verbindung  stande  als  mit  der  der  Scbollen.  DaB  es  sich  aber  doch 
um  zwei  vers chie dene  Substanzen  handelt,  geht  aus  dem 
Verhalten  zu  Salzsaure  und  zu  Ammoniak  hervor. 

Es  werden  eine  Anzahl  von  Ausstrichpraparaten  vom  selben  Tier 
hergestellt  und  diese  wie  folgt  behandelt:  Zwei  werden  normal  ge- 
farbt. Sie  zeigen  Nissl-  und  Fibrillenbil d  (Tafel  I,  Fig. I). - 
ZAvei  andre  Praparate  kommen  fur  24  Stunden  in  eine  Mischung  von 
1  T.  HC1,  3  T.  Wasser  und  20  T.  Alkohol  (auf  genaues  Einhalten 
dieses  Verhaltnisses  kommt  es  nicht  an) ,  werden  dann  gespitlt  und 
gefarbt.  Das  Fibrillenbild  ist  vo  11  kommen  verschwunden 
und  n u r  das  N i s s  1  b i  1  d  und  z  w a r  unver m i n d e r t  v o r - 
han den  (Tafel  I?  Fig.  II).  —  Zwei  weitere  Praparate  kommen  in  eine 
Mischung  von  1  T.  HC1  und  etwa  20  T.  Wasser.  Nach  24  Stunden 
wird  gewaschen  und  gefarbt.  Es  zeigt  sich  keine  Spur  von 
gefarbten  Nisslschollen,  die  Kerne  s i n d  etwas  b  1  a s s e r 
(oder  invers),  die  Fibrillenfarbung  ist  aber  vollkommen 
erhalten.  Da  die  Nisslschollen  ungefarbt  sind,  so  sieht  man  jetzt 
den  Fibrillenverlauf  in  der  ganzen  Zelle  (Tafel  I,  Fig.  III). 

Es  ist  also  die  farbbare  Substanz  der  Fibrillen  in 
alkoholischer  Salzsaure,  die  der  G a n g  1  i  e n z e  1 1  e n  in 
wasseriger  Salzsaure  loslich.  Handelte  es  sich  in  beiden 
Fallen  um  dieselbe  Substanz,  die  das  eine  Mai  nur  leichter  abspaltbar 
ware,  so  ware  anzunehmen,  daB  sie  sich  von  den  Fibrillen  auch  bei 
der  Behandlung  abspaltet,  bei  der  sie  im  festergebundenen  Falle  ab- 
gespalten  wird.  Das  reziproke  Losungsverhalten  deutet  mit  ziemlicher 
Sicherheit  darauf  bin,  daB  es  sich  um  zwei  verscbiedene  Substanzen 
bandelt.  Ich  will  die  eine  Substanz  von  nun  an  die  Fibrillensaure, 
die  andre  Nisslsaure  neiinen.  Waruni  die  Substanzen  als  Sauren  an- 
zusehen  sind,  wird  aus  dem  Folgenden  hervorgehen. 

Durch  Alkohol  allein  wird  die  Fibrillensaure  ebensowenig  aus- 
gezogen  wie  die  Nisslsaure  durch  reines  Wasser.  Danach  wird  man 
aunehmen  diirfen,  daB  beide  Substanzen  an  ihre  Substrate  chemisch 
gebunden  sind  und  daB  die  Salzsaure  sie  abspaltet.   Man  wird  ferner 
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schlieBen  konnen,  daB  die  freie  Fibrillensaure  in  Alkohol  loslich  und 
in  Wasser  unloslich  ist  und  daB  sich  die  Nisslsaure  grade  umgekehrt 
verhalt  (loslich  in  Wasser,  unloslich  in  Alkohol). 

Bringt  man  ein  Praparat  zuerst  in  Salzsaurealkohol  und  dann  in 
Wasser ,  so  fallt  das  Farbungsresultat  so  aus,  als  wenn  es  nur  in 
Salzsaurealkohol  gewesen  ware.  Bringt  man  umgekehrt  ein  Praparat 
erst  in  verdunnte  Salzsiiure  und  dann  in  Alkohol,  so  farben  sich 
nachher  die  Fibrillen  doch.  Trotz  der  vorhergehenden  Salzsaure- 
einwirkung  hat  der  Alkohol  doch  nicht  die  Fibrillensaure  gelost.  Urn 
auch  die  Fibrillensaure  zu  losen,  muB  der  Alkohol  ebenfalls  eine 
reichliche  Menge  Salzsaure  enthalten  und  umgekehrt  bei  voraufgehender 
Losung  mit  Salzsaurealkohol  muB  das  nachher  einwirkende  Wasser 
Salzsaure  enthalten,  lira  auch  die  Nisslsaure  herauszulosen.  *)  Hieraus 
ist  der  SchluB  zu  ziehen,  daB  die  Abspaltung  nur  geschieht,  wenn 
die  Salzsaure  in  dem  geeigneten  Losungsmittel  enthalten  ist.  Eventuell 
ist  die  Tatsache  aber  auch  dahin  zu  deuten,  daB  die  Substanzen  nur 
bei  saurer  Reaktion  der  Losungsmittel  in  Losung  gehen. 

Ammoniak  wirkt  nur  auf  die  Nisslsaure  losend;  auch  in  starker 
Konzentration  verandert  es  die  primare  Farbbarkeit  der  Neurofibrillen 
weder  in  alkoholischer  noch  in  wasseriger  Losung.  In  alkoholischer 
Losung  lost  Ammoniak  die  Nisslsaure  langsam  und  unvollkommen, 
leichter,  wenn  Behandlung  mit  Siiure  vorhergegangen  ist.  Wasseriges 
Ammoniak  (1:10  bis  1:20)  lost  die  Nisslsaure  ziemlich  schnell.  Da 
die  Fibrillensaure  erhalten  bleibt,  so  treten  in  solchen  Praparaten  die 

1)  Nach  Held  sollen  sich  die  Nisslschollen  weder  in  verdiinnten  noch  in 
konzentrierten  Siiuren  losen.  Wenn  ich  recht  verstehe,  sollen  sie  auch  ihre  Baso- 
philic dabei  nicht  verlieren.  Mir  ist  es  nicht  verstandlich ,  wie  er  zu  diesem 
Resultat  gekommen  ist.  Salzsaure  lost  die  Nisslsaure  in  der  Kalte  in  einer  Kon- 
zentration von  etwa  2 — 3°/0,  im  Brutschrank  bei  einer  Temperatur  von  40°  C. 
schon  bei  einer  Konzentration  von  0,4  °/0  und  zwar  innerhalb  2 — 3  Stunden.  Nun 
sollen  nach  Held  bei  Verdauung  von  grauer  Substanz  mit  Pepsinsalzsaure  nur 
die  Nisslschollen  iibrig  bleiben  und  zwar  unter  Beibehaltung  der  Basophilic  Da 
letztere  schon  durch  die  Salzsaure  allein  zum  Verschwinden  gebracht  wird ,  so 
konnte  es  sich  bei  diesem  llesultat  nur  um  eine  durch  das  Pepsin  erzeugte 
sekundiire  Farbbarkeit  handeln.  Ich  habe  aber  weder  mit  frisch  aus  Schweine- 
magen  gewonnenem  Pepsin ,  noch  mit  einem  kauflichen  Praparat  zu  dem  Held- 
schen  Resultat  gelangen  konnen.  Auf  die  angebliche  Nichtverdaubarkeit  und 
den  Befund  von  Phosphor  in  einem  Verdauungsruckstand  hat  dann  Held  die 
Vermutung  aufgestellt,  dai]  es  sich  in  den  Nisslschollen  um  ein  Nukleoalbumin 
handle!  Ganz  abgesehen  von  der  Kuhnheit  dieses  Schlusses  ist  es  doch  etwas 
zu  weit  gegangen  auf  den  Nachweis  von  Phosphor  in  einer  Substanz  des  Nerven- 
systems  etwas  zu  geben,  wenn  sie  auf  solche  Weise  dargestellt  ist.  Phosphor 
ist  im  Nervensystem  in  so  vielen  Substanzen  vorhanden,  daft  man  nur  nach  oft- 
maligem  Umfallen  entscheiden  kann,  ob  eine  Substanz  wirklich  Phosphor  enthalt 
oder  ob  der  gefundene  Phosphorgehalt  nicht  nur  auf  Verunreinigungen  zuriick- 
zufiihren  ist. 
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Fibrillen  in  den  Ganglienzellen  ebenso  deutlich  hervor,  wie  in  Salz- 
saurepraparaten.  (Ubrigens  gibt  sowobl  die  Salzsaure-,  wie  die  Am- 
moniakbehandlung  interessante  Kernbilder,  auf  die  ich  bier  aber  nicbt 
naher  eingehen  will.) 

Die  bier  angefuhrten  Versucbe  weisen  den  Weg,  in  welch  er  Weise 
es  gelingen  kann,  die  Nisslsaure  und  die  Fibrillensaure  zu  extrahieren 
und  der  chemischen  Untersuchung  zuganglich  zu  machen.  Voraus- 
geschickt  mufi  noch  werden,  daB  l)eide  Substanzen  weder  durch  heifien 
Alkohol,  noch  durch  Chloroform  oder  Ather  aus  den  Praparaten  heraus- 
gelost  werden.  Auch  mit  Salzsaure  gesattigter  Ather  lost  keine  der 
beiden  Substanzen,  so  daB  angenommen  werden  muB,  daB  sie  in 
Ather  iiberhaupt  unloslich  sind. 

Die  von  mir  angestellten  Versucbe  beide  Substanzen  rein  dar- 
zustellen  sind  bis  jetzt  iiber  Vorversucbe  nicbt  hinausgekommen.  Ich 
glaube  aber  die  Fibrillensaure  bereits  rein  in  Handen  gehabt  zu  haben 
und  auch  bei  der  Nisslsaure  nicht  weit  davon  gewesen  zu  sein.  Die 
Darstellung  beider  Substanzen  ist  dadurch  erschwert,  daB  sie  augen- 
scheinlicb  nur  in  sehr  geringen  Mengen  im  Nervengewebe  vorbanden 
sind.  Von  der  Fibrillensaure  babe  ich  zweimal  aus  etwa  einem  Kilo 
frischem  Ocbsenruckenmark  ungefahr  je  zwei  Zentigramm  Substanz 
erhalten,  von  der  Nisslsaure  mebrere  Dezigramm  (diese  Substanz  war 
aber  vermutlicb  nicht  frei  von  Beimehgungen).  Ich  bescbranke  mich 
bier  darauf  einige  Reaktionen  und  Eigenschaften  beider  Substanzen 
zu  bescbreiben : 

Die  freie  Fibrillensaure  ist  eine  amorphe,  fast  ungefarbte 
Substanz,  welcbe  in  trocknem  Zustand  eine  hornige  Konsistenz  hat. 
Sie  ist  in  Wasser,  Chloroform,  Ather  und  Petrolather  ganz  unloslich, 
ebenso  in  verdiinnten  Mineralsauren  und  in  Eisessig.  Sie  ist  ziemlich 
leicht  loslich  in  Alkohol,  besonders  wenn  er  schwach  angesauert  ist. 
Aus  der  alkoholischen  Losung  fallt  die  Substanz  bei  Zusatz  von 
Natronlauge  oder  Kalilauge  (oder  der  betreffenden  kohlensauren  Salze) 
als  Alkalisalz  aus.  Diese  Salze  sind  in  Wasser  sehr  leicht  loslich. 
Mit  Sublimat  bildet  die  Saure  eine  in  Alkohol,  Wasser  und  Laugen 
unlosliche  Verbindung.  Das  Ammoniaksalz  ist  sowohl  in  Alkohol 
als  auch  in  Wasser  unloslich. 

Die  frei  in  Wasser  suspendierte  Substanz  f  iirbt  sich  beim  Zusatz 
von  Toluidinblaulosung  intensiv  violett  und  entzieht  der  Losung,  wenn 
nicht  zuviel  Farbstoff  zugegeben  wurde,  alle  Farbe.  Versetzt  man 
die  Losung  des  Alkali salzes  mit  einem  Tropfen  Toluidinblau 
oder  Methylenblaulosung  ~  so  fallt  die  gefarbte  Verbindung  der  Fibrillen- 
saure und  der  Farbbase  sofort  aus  (vergleiche  M.  Heidenhain,  1902). 
Ubertragt  man  das  Farbsalz  in  Alkohol,  so  dissoziiert  es  schnell  unter 
L(")sung  beider  Komponenten.  —  Die  Fibrillensaure  gibt  keine  Biuret- 
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reaktion.  Die  kleine  zur  Stickstoffprobe  benutzte  Menge  gab  erne  so 
schwacbe  Griinf arbung ,  daB  der  Gedanke,  sie  rithrte  von  einer  ge- 
ringen  Verunreinigung  ber,  nicbt  auszuscblieBen  ist. 

Die  freie  N  i  s  s  1  s  a  u  r  e  (?)  ist  in  Wasser  leicbt  loslicb,  in  Alkohol 
schwer  loslicb.  Mit  Alkalien  bildet  sie  leicht  loslicbe  Salze.  Ikre 
Sublimatverbindung  ist  in  Wasser  loslicb  und  fallt  beim  Zusatz  von 
Alkali  aus  der  Losung  aus.  Sie  ist  stickstoffhaltig  und  gibt  keine 
Biuretreaktion. 

Die  Eigenscbaften,  welcbe  bei  der  als  Fibrillensaure  angesprocbenen 
Substanz  gefunden  wurden,  stimmen  so  genau  mit  denjenigen  iiberein, 
welcbe  man  nacb  dem  Verbalten  im  Praparat  zu  erwarten  batte,  daB 
icb  keinen  Augenblick  daran  zweifle,  daB  beide  Substanz  en 
identiscb  sind.  Daftir  spricbt  audi,  daB  in  der  Losungsfraktion, 
in  welcber  nacb  der  bistologiscben  Kontrolle  die  Fibrillensaure  sein 
muBte,  auBer  dieser  Substanz  nur  nocb  eine  kleine  Menge  Cblorcalcium 
gefunden  wurde.  —  Zweifelhafter  ist  es,  ob  die  farbbare  Substanz 
der  Ganglienzellen  mit  der  als  Nisslsiiure  bezeichneten  isolierten  Sub- 
stanz identiscb  ist.  AuBer  der  histologiscben  Kontrolle,  daB  die  Sub- 
stanz in  der  betreffenden  Losungsfraktion  sein  muBte  (in  der  keine 
andre  in  Betracbt  kommende  Substanz  vorbanden  war),  kann  icb  als 
Wabrscbeinlicbkeitsbeweis  nur  anfiibren,  daB  icb  aus  80  g  Spinal- 
ganglien  vom  Ocbsen  mebr  von  dieser  Substanz  erbielt  als  aus  einem 
ganzen  Kilo  Gebirn. 


Bei  vitaler  Injektion  eines  neurotropen  Farbstoffes  bekommt  man 
immer  nur  eine  geringe  Zabl  von  Nervenfasern  gefarbt.  Die  Zabl 
derselben  vermebrt  sich,  wenn  das  Nervensystem  unter  scblechten  Be- 
dingungen  stebt,  besonders,  wenn  es  unter  Zutritt  von  Luft  abstirbt. 
Ist  das  Gewebe  mit  Alkobol  oder  Atber  (siebe  weiter  untenj  fixiert, 
so  farben  sicb  alle  Fasern.  Icb  ziebe  bieraus  den  ScbluB,  daB  die 
Fibrillensaure  (deren  Gegenwart  die  Ursacbe  der  primaren  Farbung 
ist  und  welcbe,  wie  icb  spater  zeigen  werde,  kein  Abfallsprodukt 
der  Fibrillen  ist,  sondern  ilmen  dauernd  anbaftet;  mindestens  zwei 
Valenzen  bat,  welcbe  normalerweise  beide  an  die  eiweiBartigen  Fibrillen 
gebunden  sind.  Beim  Absterben  lost  sich  eine  (saure)  Valenz  und  ist 
zur  Anlagerung  des  Farbstoffes  disponibel.  DaB  die  Fibrillensaure 
im  fixierten  Praparat  gebunden  ist,  babe  icb  scbon  oben  gezeigt;  daB 
neben  der  Valenz,  mit  der  die  Fibrillensaure  an  die  Fibrillen  gebunden 
ist,  eine  zweite  und  zwar  s  a  u  r  e  Valenz  vorbanden  ist,  welcbe  von  der 
Farbbase  eingenommen  wird,  gebt  aus  f olgendem  Versucb  bervor :  Farl)t 
man  ein  Praparat  und  bringt  man  dasselbe,  olme  zu  fixieren,  in  Alkobol, 
so  verscbwindet  die  Farbung  wieder,  wie  oben  angegeben.  Das  Pra- 
parat ist  jetzt  aber  einer  erneuten  Farbung  der  Acbsenzylinder  (resp. 
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der  Neurofibrillen)  fakig.  Hatte  die  Fibrillensaure  nur  eine  saure 
Valenz,  mit  der  sie  an  die  Fibrille  gebunden  ware,  so  miiBte  sie  sick, 
urn  an  den  Farbstoff  gehen  zu  konnen,  von  der  Fibrille  abspalten; 
bei  der  Spaltung  dieser  Farbstoffverbindung  durch  Alkohol  ware  die 
Fibrillensaure  dann  frei  und  miiBte  sick  in  Alkokol  losen.  Da  sie 
dies  nickt  tut,  sondern  immer  wieder  farbbar  ist,  so  muB  die  Valenz, 
welcke  den  Farbstoff  aufnimmt,  eine  andre  sein,  als  die,  mit  der  die 
Fibrillensaure  an  der  Fibrille  kangt.  —  [Jnter  Zugrundelegung  der 
Ekrlickscken  Seitenkettentkeorie  kann  man  sick  die  Verkaltnisse  gut 
vorstellen. 

Ick  kabe  gezeigt,  daB  die  Fibrillensaure  in  den  Fasern  des 
Ruckenmarks  und  in  den  Ganglienzellen  nur  dann  nack  Alkokol- 
fixiefung  darstellbar  ist,  wenn  das  Gewebe  vor  dem  Fixieren  durck 
das  Quetscken  der  Luft  ausgesetzt  wird.  Fixiert  man  im  Block  mit 
Alkokol  und  tut  man  dies  auck  mit  nock  so  groBer  Scknelligkeit ,  so 
bekommt  man  in  den  Strangen  und  in  der  grauen  Substanz  gar  keine 
Farbung  der  Nervenfasern.  In  den  groBen  Ganglienzellen  zeigen 
sick  kockstens  Spuren  von  primarer  Farbung  der  Fibrillen  und  auck 
das  nur  in  der  Nake  der  Blockoberflacke.  Dagegen  sind  bei  einiger- 
niaBen  frisck  dem  Tier  entnonimenen  Stiicken  stets  die  motoriscken 
Wurzelfasern  innerkalb  des  Riickenmarks  gefarbt  und  fast 
immer  die  kinteren  Wurzelfasern,  auck  in  ikrem  auf-  und  absteigenden 
Teil  (Tafel  I,  Fig.  V).  Wir  finden  also  kier  einen  auffallenden  Unter- 
sckied  zwiscken  denjenigen  Acksenzylindern ,  welcke  die  Fortsetzung 
peripkerer  Nervenfasern  sind  und  denen,  welcke  einen  zentralen 
Verlauf  kaben!  Erstere  verkalten  sick  wie  die  Fasern  peripkerer 
Nervenstamme,  in  denen  sick  auck  nock  viele  Stunden,  ja  Tage  nack 
dem  Tode  die  primare  Farbbarkeit  durck  Alkokol  erkalten  laBt  (sieke 
auck  die  Wurzeln  in  der  Fig.  V ),  letztere  wie  Ganglienzellen  und  graue 
Substanz!  Der  Untersckied  ist  nack  meinen  biskerigen  Erfahrungen 
durckaus  sckarf. 

Diese  Differenz  zwiscken  Quetsckpraparaten  des  Riickenmarks 
(es  kann  auck  Gekirn  genommen  werden)  und  im  Block  fixierten 
Stiicken  brackte  mick  auf  den  Gedanken,  daB  im  Zentralnervensystem 
eine  Substanz  vorkanden  sei  (oder  sick  nack  dem  Tode  bilde),  welcke 
die  Fibrillensaure  aus  ikrer  Yerbindung  mit  den  Fibrillen  verdrangt, 
so  daB  sie  als  freie  Siiure  (sieke  oben)  sick  beim  Fixieren  in  Alkokol 
auflost.  Diese  —  sagen  wir  —  Konkurrenzsubstanz  wiirde  im  Leben 
dauernd  oxydiert,  so  nakm  ick  an,  und  sie  wiirde  im  Quetsckpraparat 
durck  den  Sauerstoff  der  Luft  oxydiert,  wodurcb  die  Fibrillensaure 
wieder  in  den  Stand  gesetzt  wird,  sick  mit  den  Fibrillen  zu  verbinden. 

Ware  diese  Vorstellung  ricktig ,  so  miiBte  man  die  Fibrillensaure 
iiberall   auck  im  Block  nackweisen  konnen,   wenn  man  sick  einer 
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Methode  bediente,  bei  der  sich  die  freie  Fibrillensaure  nicht  lost  oder 
bei  der  sie  in  eine  alkokolunlosliche  Verbindung  tibergefuhrt  wird. 
(Hierzu  darf  nattirlich  kein  Metallsalz  angewandt  werden,  da  dabei 
Gelegenheit  zu  sekundarer  Farbung  entstehen  konnte.)  Da  die  freie 
Fibrillensaure  ja  in  Wasser  unloslich  ist,  so  kann  sie  ihren  Platz 
nicht  verandern,  sondern  muB  an  den  Fibrillen  liegen  bleiben.  Nach 
den  Voruntersuchungen  kamen  hier  zwei  Wege  in  Betracht :  entweder 
man  vermied  den  Alkohol  und  ersetzte  ihn  durch  Ather,  in  dem,  wie 
gezeigt,  die  freie  Fibrillensaure  nicht  loslich  ist,  oder  man  fixierte  mit 
Alkohol,  setzte  diesem  aber  Ammoniak  zu,  welches  ja  mit  der  Fibrillen- 
saure eine  alkohol-  und  wasserbestandige  Verbindung  gibt.  Beide  Wege 
wurden  mit  vollem  Erfolge  betreten. 

1.  Alte  Atherniethode.  (Dieselbe  ist  unsieher  und  daher  nicht  empfehlenswert. 
Da  ich  aber  mit  derselben  bei  den  spiiter  zu  beschreibenden  Versuchen  gearbeitet 
habe  und  keine  Zeit  hatte,  die  Ergebnisse  mit  der  neuen  und  sichereren  Methode 
nachzupriif  en ,  so  mufi  sie  hier  beschrieben  werden.)  Das  Gewebsstiick  wird 
direkt  in  Ather  iibertragen,  und  dieser  mehrfach  gewechselt.  Nach  etwa  zwei 
Tagen  wird  es  in  eine  Losung  von  Toluidinblau  1  :  3000  gelegt  und  am  andern 
Tag  mit  Ammoniummolybdat  ohne  zu  waschen  fixiert.  Dann  wird  eingebettet 
und  geschnitten.  Bei  dem  mangelhaften  Eindringen  der  Farbe  und  infolge  andrer 
Umstande  versagt  die  Methode  bisweilen  ganz.  In  andern  Fallen  bekommt  man 
sehr  schone  Bilder,  besonders  in  den  Achsenzylindern ,  deren  Fibrillen  oft  gar 
nicht  zusammengeschnurrt  sind. 

2.  Neue  Athermethode.  Ubertragen  des  frischen  Gewebes  in  Ather.  Ent- 
wassern  mit  absolutem  Ather.  (Die  von  den  Histologen  meistenteils  und  merk- 
wiirdigerweise  angewandte  Methode  zur  Erlangung  von  absolutem  Ather  durch 
einf'aches  Hineinwerfen  von  Chlorcalcium  ist  ohne  Destination  fur  unsern  Zweck 
unbrauchbar,  weil  immer  Chlorcalcium  in  Losung  geht.  Am  besten  entwiissert 
man  mit  metallischem  Natrium  und  destilliert,  wenn  die  Wasserstoffbildung  auf- 
gehort  hat,  vorsichtig  den  abdekantierten  Ather  ab.)  Ubertragen  in  Xylol,  Ein- 
betten  in  Paraffin.  Die  mit  Wasser  aufgeklebten  Schnitte  werden  durch  Xylol 
und  Ather  (I)1)  in  Wasser  gebracht  und  wie  sonst  gefarbt  und  fixiert.'2) 

3.  Ammoniakmethode.  Man  fixiert  mit  Alkohol,  dem  auf  7—10  Teile  1  Teil 
Ammoniak  hinzugesetzt  ist.    Einbetten  und  Farben  wie  sonst. 

Mit  den  beiden  letzten  Methoden  bekommt  man  stets  eine  deutliche 
primare  Farbung  der  Achsenzylinder  an  alien  Stellen  des  Zentralnerven- 
systems,  auch  wenn  die  Stucke  ziemlich  alten  Leichen  entnommen 
sind.  Die  Athermethode  ist  entschieden  vorzuziehen,  weil  sie  stets  ein 
leidliches  Nisslbild  zeigt,  wahrend  bei  der  Ammoniakfixierung  dieses 
fast  ganz  verloren  geht.  Die  Athermethode  lafit,  was  die  feineren 
Details  angeht,  oft  zu  wiinschen  iibrig,  weil  leicht  Vacuolenbildung, 


1)  Ein  ganz  kurzes  Verweilen  der  Schnitte  in  Alkohol  macht  iibrigens  nicht 
viel  Schaden. 

2)  Ather  zum  Entwassern  anstatt  Alkohol  ist  bei  chemischen  Untersuchungen 
schon  mehrfac*li  angewandt  worden.  Wie  ich  hore  hat  Feinberg  diesen  Kunst- 
griff  bereits  zu  histologischen  Zweck  en  benutzt.  (Deutsche  med.  Wochenschr.  1902.) 
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ahnlich  wie  beim  Vertrocknen,  eintritt.  Haufig  fehlt  dies  allerdings 
ganz  und  dann  sieht  man  in  den  Zellen  und  den  dickeren  Achsen- 
zylindern  eine  sehr  deutlicbe  fibrillare  Struktur.  Es  kommt  aber  hier 
nicht  auf  Feinheiten  an,  son  der  n  auf  die  Reaktion  und 
in  der  Tat  gibt  diese  Method e  ein  Reaktionsbild  des 
Nervengewebes  von  einer  sol  eh  en  Enipfindlichkeit,  wie 
wir  es  bisher  nur  fur  die  Ganglienzellen  in  der  Nissl- 
schen  Met  bode  besitzen.  Ick  glaube ,  daB  sie  f  iir  die  Patho- 
log'ie  gute  Dienste  wird  leisten  konnen. 

In  einem  Schnitt  des  Riickenniarks,  der  in  der  angegebenen 
Weise  behandelt  ist,  ist  die  primare  Farbbarkeit  der  Neuro- 
fibrillen iib e rail,  ira  Gran,  in  den  Ganglienzellen  und 
in  alien  S trail gf  as  em  er  halt  en  (Tafel  I,  Fig.  IV).1)  Es  ist  da- 
durch  bewiesen,  daB  die  Fibrillensaure  dort,  wo  das  Alkoholpraparat 
nichts  zeigt  (Fig.  V),  nicht  etwa  fehlt,  sondern  nur  in  freiem  Zustande 
vorhanden  ist.  DaB  sie  im  Atherpraparat  wirklich  frei 
ist,  ist  leicht  zu  zeigen.  Man  braucht  nur  einige  Schnitte  vor 
dem  Farben  fur  einige  Stunden  in  Alkohol  zu  bringen,  weleher  ja 
freie  Fibrillensaure  lost,  und  man  erhalt  nachher  beim  Farben  das- 
selbe  Resultat,  als  wenn  der  Block  mit  Alkohol  fixiert  gewesen  ware 
(also  etwa  wie  Fig.  V). 

Es  bliebe  noch  zu  zeigen,  daB  •  die  Fibrillensaure  dorr,  wo  sie  bei 
den  bisherigen  Versuchen  frei  gefunden  wurde,  intra  vitam  wie  in 
den  peripheren  Nerven  an  die  Fibrillen  gebunden  ist.  Ich  konnte 
diese  Versuche  aus  auBeren  Griinden  nicht  zu  Ende  fithren,  glaube 
aber,  daB  die  zwei  Versuche,  welche  ich  gemacht  habe,  so  klar  waren, 
daB  sie  eine  Entscheidung  der  Frage  bereits  zulassen. 

Wir  haben  Grund  anzunehmen,  daB  bei  der  allmahlichen  Ab- 
kuhlung  eines  Organismus  alle  vitalen  Prozesse  einschlafen,  ohne  daB 
Veranderungen  durch  Oxydation  u.  s.  w.  eintreten.  Wenn  nun  im 
Zentralnervensystem  eine  Konkurrenzsubstanz  dauernd  gebildet,  aber 
immer  wieder  durch  Oxydation  zerstort  wird,  so  kann  dieselbe  sich 
beim  Abkiihlen  nicht  in  einem  solchen  UberschuB  bilden,  daB  sie  zur 
Abspaltung  der  Fibrillensaure  fithrt,  weil  ihre  Bildung  ein  vitaler 
ProzeB  ware,  dieser  aber  durch  die  Kalte  wie  alle  andern  unterdriickt 
witrde.  Ich  lieB  nun  zwei  Frosche  allmahlich  einfrieren,  meiBelte 
das  Rilckenmark  heraus  und  tibertrug  es  direkt  in  stark  unter  0°  ab- 
gekuhlten  Alkohol.  In  diesem  tauten  die  Stiicke  allmahlich  auf  und 
wurden  dann  in  der  iiblichen  Weise  eingebettet,  geschnitten  und  gefarbt. 

1)  Von  einer  primaren  Fiirbung  der  Fibrillen  kann  man  audi  da  sprechen, 
wo  man  nicht  die  einzelnen  Fibrillen,  sondern  nur  den  rotlichen  Ton,  sei  es  in 
Nervenfasern,  sei  es  in  Zellen,  sieht,  da  diese  rotliche  Farbung  nachweislich  von 
der  Fiirbung  der  Fibrillen  herruhrt. 

10* 
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Auf  den  Schnitten  zeigte  sich  die  primare  Farbbarkeit 
aller  Strangfasern,  der  Zellen  und  des  Grans  ebenso 
gut  er  ha  It  en  wie  im  Atherprap ar at  eines  gewohnlichen 
F  r  o  s  c  h  e  s.  Die  in  Alkohol  f ixierten  Ruckenmarke  zweier  n  i  c  h  t  ein- 
gefrorener  Kontrollfrosche  zeigten  dagegen  primare  Farbung  nur  in 
den  Wurzelfasern,  den  Fasern  der  Hinterstrange  (auf-  und  absteigende 
sensible  Wurzelfasern)  und  andeutungsweise  in  einigen  wenigen  Strang- 
fasern und  ebenfalls  andeutungsweise  in  den  groBen  Vorderhornzellen. 
(Beim  Frosch  bleibt  entsprechend  seinem  trageren  Stoffwechsel  im 
gewohnlichen  Alkoholpraparat  mehr  erhalten  als  bei  Saugern.)  Der 
Unterschied  zwischen  den  eingefrorenen  Tieren  und  den  nicht  ein- 
gefrorenen  war  auBerordentlich  deutlich. 

An  Saugern  habe  ich  nach  dieser  Richtung  hin  leider  keine  Ver- 
suche  anstellen  konnen.  Ich  glaube  aber,  daB  bereits  aus  diesen 
Froschversuchen  kervorgeht,  daB  die  Fibrillensaure  intra  vitam  iiberall 
an  die  Fibrillen  gebunden  ist,  und  daB  die  Abspaltung  der  Fibrillen- 
saure im  zentralen  Nervensystem  auf  der  ubermaBigen  Bildung  einer 
Substanz  beruht,  welche  dem  peripheren  Nerven  fremd  ist.  Eventuell 
kann  man  die  ubermaBige  Produktion  dieser  Konkurrenzsubstanz  auf 
die  unvermeidliche  Erstickung  des  Gewebes  zuriickfiikren,  da  ja  beim 
Zutritt  von  Sauerstoff  (Quetschpraparate !)  die  Verbindung  zwischen 
Fibrille  und  Fibrillensaure  wieder  hergestellt  wird7  es  sich  also  in 
der  Konkurrenzsubstanz  vermutlich  um  einen  oxydablen  Korper  handelt. 
Eine  Erstickung  des  Gewebes  bei  der  Entnahme  aus  dem  Tierkorper  ist 
ja  besonders  bei  Saugern  ganz  unvermeidlich.  Jedes  Stiick  Zentral- 
nervensystem ,  das  man  nach  der  Herausnahme  aus  dem  Tierkorper 
fixiert,  ist  erstickt;  man  mag  so  schnell  verfahren7  wie  man  will. 
Eine  Fixierung  des  nicht  erstickten  Gewebes  ist  eventuell  dann  mog- 
lich,  wenn  man,  wie  Mann  dies  ausgefiihrt  hat7  intra  vitam  das 
Fixierungsmittel  in  die  Blutbahn  injiziert.  Bei  diesem  Verfahren  scheint 
Mann  auch  in  der  Tat  bereits  primare  Farbung  der  Fibrillen  in  den 
Ganglienzellen  und  Strangfasern  erhalten  zu  haben,  soweit  man  das 
aus  seinen  kurzen  Publikationen  ersehen  kann. 

Die  Existenz  einer  Konkurrenzsubstanz  beim  Absterben  oder  nach 
dem  Tode  des  Gewebes  scheint  mir  gesichert.  Hypothese  ist  es;  daB 
sie  bereits  im  Leben  zu  den  normalen  Gewebsprodukten  gehort.  Auch 
die  uber  die  Entstehung  und  Zerstorung  der  Konkurrenzsubstanz  ge- 
auBerten  Ansichten  sind  insofern  hypothetisch,  als  sich  die  Tatsachen 
in  andrer  Weise  erklaren  lassen.  Spatere  Kapitel  werden  aber  zeigen; 
daB  diese  Hypothese  nicht  unfruchtbar  ist. 


NEUNTES  KAPITEL. 


Uber  einige  andre  Zellstrukturen  und  Zellbestandteile 
und  die  Veranderungen  der  Ganglienzellen  nach  intra 
vitam  erfolgenden  Eingriffen. 

Von  einigen  Autoren  sind  innerhalb  von  Ganglienzellen  Centro- 
somen  und  Spharen  beschrieben  worden  (Lenhossek,  Buhler,  Lewis, 
Joseph,  Studnicka  und  andere).  Am  iiberzeugendsten  scheinen  mir  nocb 
die  Bilder  zu  sein,  welche  Lewis  an  Wirbellosen  fand,  wenngleich  aueb 
bier  eine  anderweitige  Deutung  nicbt  ausgeschlossen  erscbeint.  Sebr 
wenig  Uberzeugungskraft  scheinen  mir  aber  die  von  Btthler  vorgelegten 
Abbildungen  zu  besitzen.  Bilder,  wie  sie  Lenhossek  erhielt,  sieht  man 
an  Spinalganglienzellen  nicbt  selten;  bei  Hiihnerembryonen  vom  sech- 
sten  bis  zehnten  Tage  sind  sie  sogar  sebr  deutlich  und  an  jeder  Zelle 
zu  sehen.  Etwas  Analoges  babe  ich  an  zentralen  Zellen  aber  nie  wahr- 
nehmen  konnen.  DaB  es  sich  bei  diesen  kugligen  und  von  konzen- 
trischen  Schichten  umgebenen  Gebilden  um  Centrosomen  handelt,  scheint 
mir  vorlaufig  zweifelhaft.  Fur  die  hier  bebandelten  Fragen  ist 
es  audi  ziemlich  gleichgultig ,  ob  die  Ganglienzellen  nocb  im  aus- 
gebildeten  Zustande  Reste  von  Centrosomen  besitzen  oder  nicbt.  — 
Erwahnung  mag  hier  auch  finden,  daB  in  den  Kernen  mancher  Gan- 
glienzellen des  Igels  Krystalloi'de  gefunden  worden  sind  (Lenhossek, 
Sjovall). 

Vor  einigen  Jahren  erregten  Befunde  von  Golgi  (1898  und  1899) 
ein  berechtigtes  Auf sehen,  durch  welche  gezeigt  wurde,  daB  der  Zell- 
leib  gewisser  Ganglienzellen  (Spinalganglienzellen,  Purkinjesche  Zellen 
u.  a.)  durchzogen  ist  von  einem  System  feiner  Kanale,  oder  wenigstens 
von  Gebilden,  die  als  Kanalchen  gedeutet  werden  konnen.  Ahnlicbe 
Kanalchen  wurden  auch  von  Nelis  (1899)  und  Holmgren  (1900)  in 
alien  moglichen  Zellen  des  Zentralnervensy stems  dargestellt.  Wie  mir 
scheint,  handelt  es  sich  in  den  Strnkturen  Golgis  und  denen  von  Nelis 
und  Holmgren  nicbt  um  identische  Gebilde  (Bethe  1900).  Erstere 
sind  viel  reicher  verzweigt  und  sind  nur  auf  den  Zelleib  selber  be- 
schrankt,  wahrend  letztere  einformiger  und  weiter  sind  und  nach  auBen 
miinden.  Fiir  den  Neurologen  haben  diese  Gebilde  an  Interesse  ver- 
loren,  seitdem  von  beiden  Strnkturen  gezeigt  ist,  daB  sie  auch  in 
andren  Zellen  als  Ganglienzellen  vorkommen,  daB  sie  also  keine  spezi- 
fische  Eigentiimlichkeit  dieser,  sondern  ein  allgemeines  „Zellorganu 
sind.    (Siehe  Veratti  und  Holmgren  1902.) 
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In  vielen  Ganglienzellen  findet  sich  auch  Pigment  und  zwar  desto 
mehr  je  alter  das  Tier  ist,  von  dem  die  Praparate  stammen.  Es 
werden  mehrere  Arten  von  Pigment  in  den  Ganglienzellen  unterschie- 
den;  am  haufigsten  findet  sich  das  gelbe  Pigment.  [In  Alkohol- 
praparaten  farbt  es  sich  mit  basischen  Farbstoffen  gar  nicht  oder 
sehr  schwach.  In  diesem  Fall  wird  die  Farbe  beim  Passieren  von 
Alkohol  wieder  ausgezogen.  Sind  die  Praparate  mit  Salpetersaure 
von  etwa  10°/0  fixiert,  so  farben  sich  die  Pigmentansammlnngen  mit 
Toluidinblan  leuchtend  smaragdgriin.  Ich  ftihre  dies  deswegen  an, 
weil  wir  es  hier  mit  einem  von  den  Fallen  zu  tun  haben,  wo  ein 
nicht  beizender  Eingriff  (Nitrierung  ?)  eine  sekundare  Farbbarkeit 
schafft.]  Das  Pigment  ist  weder  in  Sauren  noch  in  Alkalien  loslich. 
Allgemein  wird  ihm  kein  aktiver  Anteil  an  den  Vorgangen  in  der 
Ganglienzelle  zugeschrieben,  weil  es  in  ein  und  derselben  Zellart  bald 
reichlich  vorhanden  ist,  bald  ganz  fehlt.  Man  nimmt  an,  daB  es  sich 
um  Reste  des  Stoffwechsels  handelt,  welche  unloslich  und  daher  trans- 
portunfahig  sind;  dafur  spricht,  daB  sich  bei  jungen  Individuen  fast 
kein  Pigment  findet  ,  wahrend  die  Zellen  alter  Individuen  oft  davon 
strotzen.  Einige  Autoren  lassen  das  Pigment  aus  Msslschollen  her- 
vorgehen. 

Eine  gauze  Anzahl  von  Forschern  hat  die  Veranderungen  studiert7 
welche  sich  an  den  Ganglienzellen  im  Zustande  der  Ermiidung  oder 
der  Reizung  zeigen.  Als  abgeschlossen  konnen  diese  Untersuchungen 
noch  nicht  gelten ;  dazu  sind  die  Resultate  der  einzelnen  Autoren  noch 
zu  widersprechend.  Hodge  (1892  und  1894)  studierte  die  Ermiidung 
an  Arbeitsbienen7  welche  am  Abend  eingefangen  waren,  und  verglich 
ihre  Zellen  mit  solchen  Tieren,  die  die  Nacht  iiber  geruht  hatten. 
Auch  Versuche  in  der  Tretmuhle  und  nach  elektrischer  Reizung  wurden 
von  diesem  und  andern  Forschern  angestellt  (Nissl,  Mann;  Holmgren). 
Der  Kern  soil  kleiner  werden,  einen  unregelmaBig  zackigen  UmriB 
bekommen  und  sich  sehr  dunkel  farben.  Der  Zelleib  soil  schrumpfen, 
Vacuolisation  zeigen,  Osmiumsaure  schwacher  reduzieren  und  an  pri- 
marer  Farbbarkeit  abnehmen. 

Eine  groBe  Anzahl  hochst  interessanter  Versuche  ist  zu  dem 
Zweck  angestellt  worden,  Veranderungen  an  den  Ganglienzellen  durch 
Vergiftungen  hervorzubringen  (Nissl,  Lugaro,  Marinesco,  Goldscheider, 
Flatau,  van  Gehuchten,  Brauer  u.  a.).  Als  Untersuchungsmethode 
diente  fast  ausschlieBlich  die  Nisslsche  Methode.  Bei  akuten  und  sub- 
akuten  Vergiftungsversuchen  ergaben  sich  fast  durchgangig  fur  die 
verschiedenen  Gifte  spezifische  Zellveranderungen ,  welche  bald  in 
einem  totalen  Verschwinden  der  primaren  Farbbarkeit  (meist  mit  vor- 
hergehender  Veranderung  des  Strukturbildes ,  Chromatolyse) ,  bald  in 
einer  partiellen  Auflosung  der  Schollen  bestehen  und  sich  in  andern 
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Fallen  durck  Zunahme  der  primaren  Farbbarkeit,  Farbungsfakigkeit 
der  in  normalen  Praparaten  ungefarbten  Bahnen  oder  andern  Ande- 
rungen  des  Strukturbildes  kund  tun.  Derartige  Yersuche  wurden  mit 
Blei,  Quecksilber,  Arsen,  Phosphor,  Alkohol,  Veratrin,  Strychnin, 
Morphium,  Malonnitril,  Tetanusgift  und  andern  Substanzen  angestellt. 
Auf  die  Verschiedenheiten,  welche  die  Aquivalentbilcler  bei  diesen  ver- 
schiedenen  Giften  aufweisen,  will  ich  hier  nicht  naher  eingehen  und 
verweise  auf  die  Zusammenstellung  von  Goldscheider  und  Flatau,  wo 
sie  in  ziemlicher  Vollstandigkeit  aufgefiihrt  sind.  So  wie  die  Zell- 
veranderungen fur  jedes  Gift  spezifisch  sind,  so  ist  wenigstens  bei 
manchen  Giften  auch  die  Zellart  typisch,  an  welcher  sich  die  Gift- 
wirkung  hauptsachlich  auBert.  Im  allgemeinen  verandern  sich  namlich 
nicht  alle  Zellen  des  gesamten  Nervensystems ,  sondern  bei  manchen 
Giften  wird  diese  Zellart,  bei  andern  jene  Zellart  in  erster  Linie  vom 
ZerstorungsprozeB  ergriffen. 

Bei  dieser  Sachlage  lag  es  zunachst  auf  der  Hand,  die  spezi- 
fischen  Zellveranderungen  als  den  Ausdruck  funktioneller  Storungen 
der  Ganglienzellen  anzusehen  und  an  spezifische  Verschiedenheiten 
der  Ganglienzellen  zu  denken.  So  wurde  denn  auch  Nissl  durch  der- 
artige Untersuchungen  dazu  gefiihrt,  die  Lehre  von  den  spezifischen 
Zellfunktionen  aufzustellen.  Weitere  Untersuchungen  von  Nissl  selbst 
und  von  Goldscheider  und  Flatau  haben  aber  gelehrt,  dafi  diese  Frage 
noch  nicht  so  spruchreif  ist,  als  es  anfangs  erschien  (Nissl  1898). 

Bei  chronischen  Vergiftungen,  welche  Nissl  mit  Alkokol,  Veratrin, 
Nikotin  und  Morpkium  anstellte,  zeigte  sick  namlick,  dafi  von  den  fiir 
jedes  Gift  spezifiscken  Veranderungen,  welcke  sick  bei  subakuter  und 
akuter  Vergiftung  zeigen,  nickts  zu  seken  ist.  Das  Vergiftungsbild 
war  bei  dieser  Art  der  Einverleibung  der  Gifte  in  alien  Fallen  das 
gleicke.  Andrerseits  konnte  Nissl  bei  versckiedenen  Arten  von  Geistes- 
storung  und  bei  nickt  Geisteskranken ,  die  vor  dem  Tode  delirose 
Zustande  gekabt  batten,  die  gleickartigen  Formen  von  Zellerkrankungen 
feststellen  und  bei  einer  groBeren  Anzakl  von  Paralysen,  die  ein  ganz 
iibereinstimmendes  Krankkeitsbild  gezeigt  batten,  versckiedenartige 
Zellerkrankungen  in  der  Hirnrinde  wakrnekmen.  Daraus  ergibt  sick, 
daB  die  Zellveranderungen  nickt  okne  weiteres  als  der  Ausdruck  funk- 
tioneller Storungen  und  nock  weniger  als  der  Ausdruck  bestimmter 
Storungen  anzuseken  sind.  —  Eine  starke  Inkongruenz  zwiscken  der 
Art  der  Zellveranderungen  und  der  Starke  und  Art  der  funktionellen 
Storungen  gekt  auck  aus  f olgenden  Versucken  kervor :  Wird  bei  eineni 
Kanincken  der  Stensonscke  Yersuck  (Kompression  oder  Unterbindung 
der  Bauckaorta)  gemackt,  so  sind  die  Beine  nack  kurzer  Zeit  gelakmt, 
nack  wenigen  Minuten  zeigen  sick  die  Ganglienzellen  des  auBer  Zirku- 
lation  gesetzten  Ruckenmarkstuckes   deutlick  verandert.     Hebt  man 
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die  Kompression  nach  einiger  Zeit  wieder  auf,  so  treten  die  Labmungen 
in  den  Hinterbeinen  schnell  zuriick ,  die  Ganglienzellveranderungen 
persistieren  aber  nocb  durcb  langere  Zeit  (Nissl).  —  Vergiftet  man 
ein  Tier  mit  Malonnitril,  so  stellen  sicb  gleicbzeitig  mit  den  Krampfen 
und  Labmungen  starke  Veranderungen  in  den  Vorderbornzellen  ein. 
Wird  das  Tier  recbtzeitig  mit  unterscbwefligsaurem  Natrium  entgiftet, 
so  werden  die  funktionellen  Erscbeinungen  bald  wieder  normal,  die 
Zellveranderungen  dauern  aber  docb  fur  langere  Zeit  nocb  fort  (Gold- 
sebeider  und  Flatau).  —  Bei  der  Vergiftung  mit  Tetanusgift  stellen 
sicb  Zellveranderungen  ein,  docb  balten  diese  nicbt  Scbritt  mit  dem 
Verlauf  des  Krankbeitsprozesses,  sondern  fangen  sogar  an  auf  dessen 
Hobe  sicb  zurilckzubilden  (Goldscbeider  und  Flatau).  —  Die  pbysio- 
logiscbe  Wirkung  des  Tetanustoxins  und  des  Strycbnins  ist  sebr  abn- 
licb;  trotzdem  ist  das  Bild  der  Zellveranderungen  bei  beiden  Giften 
so  verscbieden,  ;,daB  niemand  aucb  nur  auf  den  Gedanken  kommen 
wiirde  ,  auf  Grund  dieser  Veranderungen  ein  einigermaBen  iibnlicbes 
Symptomenbild  vermutungsweise  anzunebmena  (Nissl). 

Danacb  ist  es  wobl  sicber7  daB  die  Zellveranderungen ,  welcbe 
ja  unzweifelbaft  durcb  die  verscbiedenen  Scbadigungen  hervorgerufen 
werden,  kein  Wertmesser  fiir  die  Scbiidigung  selber  sind  und  in  kemem 
direkten  Zusammenbang  mit  der  funktionellen  Stoning  steben  konnen. 
Sie  sind,  wie  Nissl  sagt,  „in  erster  Linie  der  Ausdruck  der  durcb 
die  einzelne  Scbiidigung  bervorgerufenen  Stoning  des  stofflicben  Gleicb- 
gewicbts  in  der  Nervenzelle".  Damit  ist  gewiB  nicht  zuviel  gesagt. 
Yielleicbt  wird  man  mit  der  Zeit,  wenn  erst  genauer  erforscbt  sein 
wird,  welcbe  Rolle  die  primar  farbbare  Substanz  und  ibre  Grundmasse 
im  Leben  der  Nervenzelle  spielt,  aucb  lernen  aus  dem  Aquivalentbild 
wirklicbe  Riickscbliisse  auf  den  pbysiologiscben  Zustand  der  Ganglien- 
zellen zu  zieben.  Im  Augenblick  ist  iiber  die  Rolle,  welcbe  die  farb- 
bare Substanz  in  der  Ganglienzelle  spielt,  nocb  gar  nicbts  zu  sagen 
und  all  die  Vermutungen,  welcbe  bisber  dariiber  geauBert  sind,  konnen 
als  in  der  Luft  scbwebend  iibergangen  werden. 
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Die  Nervendegeneration. 

Die  morphologischen  Veranderungen  bei  der  Degeneration  S.  155—160.  —  Das 
Schwinden  der  primarenFarbbarkeit  amAnfang  der  Degeneration  S.  161 — 163.  —  Die 
Ursachen  der  Degeneration  S.  163 — 175.  —  Tagliche  Reizung  eines  durchschnittenen 
Froschnerven  beschleunigt  die  Degeneration  S.  164 — 166.  —  Die  Degeneration 
nach  Kontinuitatstrennung  ist  nnr  traumatisch  S.  167.  — -Traumen,  die  keine 
Leitimgsiinterbreclmng  hervorrnfen,  bewirken  doch  Degeneration  S.  168 — 171.  — 
Leitungsunterbrechung  zieht  nicht  notwendigerweise  Degeneration  nach  sich 

S.  1  72—175. 

Bereits  einem  Autoren  des  achtzehnten  Jahrhunderts ,  Arnemann 
(1787)  fiel  es  auf,  daB  das  periphere  Ende  eines  Nerven  einige  Tage 
nach  der  Durchschneidung  ein  glanzloses,  welkes  Aussehen  habe,  und 
daB  anf  Reizung  eines  solchen  Nerven  keine  Zuckungen  mehr  in  den 
zugehorigen  Muskeln  auftraten,  wahrend  das  zentrale  Ende  glanzend 
bleibt  und  bei  Reizung  zu  „SchmerzensauBerungen"  des  Tieres  flihrt. 
Die  physiologische  Degeneration,  das  Aufhoren  der  Leitungsfahigkeit 
des  Nerven  nach  der  Abtrennung  von  den  Zentralorganen,  wurde  in 
den  ersten  Jahrzehnten  des  neunzehnten  Jahrhunderts  allseitig  be- 
statigt  und  gehort  bis  auf  den  heutigen  Tag  zu  den  gesichertsten 
Kenntnissen  unserer  Wissenschaft.  Histologische  Untersuchungen  an 
degenerierten  Nerven  warden  erst  relativ  spiit7  zuerst  von  Nasse  im 
Jahre  1839 ,  unternommen.  Eine  Ubereinstimmung  der  Meinungen, 
was  die  morphologischen  Veranderungen  wahrend  der  Degeneration 
anbetrifft,  ist  erst  in  den  letzten  Jahren  erreicht;  in  einigen  Punkten 
steht  sie  immer  noch  aus. 

Nasse  fand  (und  ziemlich  unabhangig  von  ihm  Giinther  und  Schon 
1840),  daB  einige  Monate  nach  der  Durchschneidung  eines  Nerven 
(Frosch  und  Kaninchen)  das  Nervenmark  vollkommen  verschwunden 
ist;  auch  die  Primitivfasern  (Achsenzylinder)  schienen  verschwunden 
zu  sein.  Bei  Untersuchung  friiherer  Stadien  vom  Frosch  konnte  be- 
reits beobachtet  werden,  daB  die  Markscheiden  sich  segmentieren  und 
dann  zu  kleinen  Fettropfchen  zerfallen,  welche  spaterhin  verschwinden. 
Diese  Befunde  wurden  von  den  meisten  spateren  Autoren  (Waller, 
Lent,  Hjelt  u.  s.  w.)  in  vollem  Umfange  bestatigt,  wahrend  hauptsach- 
lich  Schiff  (1853,  1858,  1887),  Remak  (1862),  Erb  (1869),  Rumpf  und 
Korybett-Daskiewicz  nur  eine  Degeneration  der  Markscheiden  aner- 
kannten  und  behaupteten,  daB  der  Achsenzylinder  fortbestande.  Sie 
stiitzten  sich  hierbei  in  der  Hauptsache  auf  die  Untersuchung  peri- 
pherer  Nervenstiimpfe ,  welche  mehrere  Monate  vor  der  Sektion  von 
den  Zentralorganen  abgetrennt  waren  und  in  denen  sie  noch  deutlich 
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Achsenzylinder  wahrnehmen  konnten.  Andre  Streitpunkte  bestanden 
darin,  ob  es  sicb  um  eine  fettige  Degeneration  des  Markes  oder  urn 
Umwandhmg*  desselben  (Eichhorst,  Tizzoni,  S.  Mayer),  oder  um  Ver- 
drangung  durcb  das  wucbernde  Protoplasma  der  Scbwannscben  Kerne 
(Eanvier)  oder  scblieBlicb  um  phagocytare  Prozesse  bandle.  Aucb  ist 
bis  auf  den  beutigen  Tag  lebbaft  dariiber  diskutiert  worden,  ob  die 
Degeneration  auf  der  ganzen  peripberen  Strecke  gleicbzeitig  auftrate 
oder  ob  sie  an  der  Verletzungsstelle  resp.  an  der  Peripherie  ibren 
Anfang  nabme  und  von  da  aus  fortscbritte.  Es  liegt  nicbt  in  meiner 
Absicht,  die  ausgedehnte  Literatur  bier  zu  besprecben.  Sie  ist  so 
gut  in  den  Arbeiten  von  v.  Bimgner  (1891)  und  Strobe  (1893  und 
1895)  referiert,  daB  icb  auf  diese  verweisen  kann.  Ein  Teil  der  zur 
Diskussion  stebenden  Fragen  bat  aucb  ein  lediglich  patbologiscb  ana- 
tomiscbes  Interesse,  so  daB  diese  bier  ganz  unberiicksichtigt  bleiben 
konnen. 

Einen  der  wesentlicbsten  Fortscbritte  macbte  die  Degenerations- 
frage  durcb  die  Untersucbungen  von  Waller  (1852),  die  zur  Auf- 
stellung  des  sogenannten  Wallerscben  Gesetzes  fiibrten:  Nach  Durcb- 
scbneidung  motoriscber  Wurzeln  degenerieren  die  Nervenfasern  nur 
nacb  der  Peripherie  zu  und  zwar  nur  die  motorischen,  die  sen- 
siblen  bleiben  intakt.  Durcbscbneidet  man  eine  sensible  Wurzel,  so 
bleiben  die  Nervenfasern  im  peripheren  Nerven  und  in  dem  Teil  der 
Wurzel,  welcher  nocb  am  Spinalganglion  hangt,  intakt,  wahrend  der 
am  Rtickenmark  verbleibende  Teil  der  Wurzel  degeneriert  und  zwar, 
wie  wir  jetzt  wissen,  nocb  weit  ins  Rtickenmark  hinein  (Hinterstrang- 
degeneration).  ScblieBlicb  nacb  Durchtrennung  der  sensiblen  Fasern 
am  peripheren  Austritt  aus  dem  Spinalganglion  tritt  nur  eine  Degene- 
ration nach  der  Peripherie  bin  ein.  Hieraus  schloB  Waller,  daB  die 
Degeneration  der  Nervenfasern  zustande  kame  durcb 
Abtrennung  von  ein  em  nutritorischen  (trophischen)  Zen- 
trum,  welches  fur  die  motorischen  Fasern  im  Rticken- 
mark, fur  die  sensiblen  im  Spinalganglion  gelegen  sei. 
Im  AnschluB  an  die  Untersucbungen  von  Wagner  (1846)  und  Robin 
(1846),  welche  den  Zusammenhang  von  Ganglienzelle  und  Achsen- 
zylinder  zuerst  gesehen  batten,  verlegte  er  bereits  das  nutritorische 
Zentrum  in  die  Ganglienzelle. 

Man  kann  diese  Befunde  und  Deutungen,  welche  die  Degenera- 
tion betreffen,  als  den  ersten  Teil  des  Wallerscben  Gesetzes  bezeicbnen. 
Der  zweite  Teil  bezieht  sich  dann  auf  die  Regeneration  der  Nerven- 
fasern  und  kann  kurz  dabin  zusammengefaBt  werden:  Die  Rege- 
neration einer  Nerve nfaser  geschieht  nur  vom  trophi- 
schen (nutritorischen)  Zentrum  aus,  in  dem  der  Acbsen- 
zylinder  von  der  Ganglienzelle  wieder  in  die  alte  Bahn 
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binein  wacbst.  Dieser  zweite  Teil  ist  schon  an  mid  fiir  sich  eine 
Konsequenz  des  ersten  Teils,  fiir  den  Fall  daB  dieser  auch  in  seinem 
theoretischen  Teil  (d.  b.  in  Betreff  der  trophischen  Funktion  der 
Ganglienzelle)  ricbtig  ist.  Er  wird  uns  aber  erst  im  nacbsten  Kapitel 
zu  beschaftigen  baben. 

Das  Tatsacblicbe  des  ersten  Teils  des  Wallerscben  Gesetzes  fand 
fast  allgemeine  Anerkennung.  Zuerst  war  es  Scbiff  (1853;  ?  der  die 
Wallerscben  Versucbe  nacbmacbte  und  bestatigte;  ibrer  tbeoretiscben 
Deutung  trat  er  aber  entgegen,  indem  er  ebenso  wie  Kolliker  bei 
Saugetieren  den  Zusammenbang  sensibler  Fasern  mit  Spinalganglien- 
zellen  leugnete.  Spater  ist,  wie  bekannt,  dieser  Zusammenbang  aucb 
fiir  die  Saugetiere  als  sicber  erwiesen  worden,  so  daB  von  diesein 
Punkt  ans  keine  Einwendungen  gegen  die  Wallerscbe  Anscbauung 
mebr  gemacbt  werden  konnen.  Andre  Autoren  —  und  ibre  Zabl  ist 
sebr  groB  —  baben  die  Wallerscben  Befunde  bestatigt,  seine  tbeore- 
tiscben Scbltisse  angenommen  und  die  GesetzmaBigkeit  der  Nerven- 
faserdegeneration  auf  das  gesamte  Nervensystem  ausgedebnt.  Wo 
man  aucb  eine  Verletzung  von  Nervenbabnen  bewirkt,  immer  gebt 
das  von  der  Ganglienzelle  abgetrennte  Fasergebiet  eine  regressive 
Metamorpbose  ein;  dieser  Satz  kann  nacb  allem  als  feststebend  be- 
tracbtet  werden ,  wenigstens  fiir  alle  markbaltigen  Nervenfasern  von 
Wirbeltieren.  In  dem  mit  der  Ganglienzelle  in  Zusammenbang  bleiben- 
den  Faserteil  tritt  zwar  aucb  eine  Degeneration  ein,  diese  erstreckt 
sicb  aber  normalerweise  nur  auf  die  nacbste  Umgebung  der  Ver- 
letzung. Eine  ganz  andre  Frage  ist  die,  ob  sicb  diese  Tatsacben 
fiir  eine  tropbiscbe  Funktion  der  Ganglienzelle  im  Sinne  Wallers  ver- 
werten  lassen. 

Das  groBte  Interesse  beansprucbt  unter  den  allgemeinen  Veran- 
derungen,  welcbe  am  Nerven  wabrend  der  Degeneration  zu  beobacbten 
sind7  das  Verbalten  des  leitenden  Elements,  als  welcbes  wir  nacb  dem 
bisber  besprocbenen  und  auf  Grund  der  weiter  unten  mitgeteilten  Be- 
weise  die  Neurofibrillen  anseben  miissen.  AuBer  einigen  sparlicben 
Andeutungen  von  v.  Bungner  und  Stroebe  liegen  iiber  diesen  Punkt 
nur  die  Untersucbungen  von  Monckeberg  und  mir  (1899)  vor,  an  welche 
icb  micb  im  wesentlicben  balten  werde.  Einige  neuere  von  mir  ge- 
fundene  Einzelbeiten  fiige  icb  unsern  damaligen  Befunden  bei.  In 
Betracbt  kommen  bier  aucb  nocb  alle  die  Arbeiten,  welcbe  sicb  mit 
dem  Verbalten  des  Acbsenzylinders  als  Ganzem  bescbaftigen.  Die 
meisten  alteren  bierber  geborigen  Arbeiten  kann  icb  dabei  ganz  auBer 
acbt  lassen,  weil  eine  sicb  ere  Darstellung  des  Acbsenzylinders  be- 
sonders  wabrend  der  Degeneration  nur  mit  Hilfe  verfeinerter  Metboden 
moglicb  ist,  Als  Ergebnis  der  neueren  Untersucbungen  iiber  dies 
Thema  (Beer,  v.  Bungner ;  Howell  und  Huber,  Stroebe)  kann  man 
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folgendes  anselien :  Beim  Beginn  der  Degeneration  zerfallt  der  Achsen- 
zylinder  in  einzelne  Stiicke,  welche  mit  zunehmender  Degeneration 
verschwinden  ,  sodaB  am  Ende  der  Degeneration  iiberhaupt  nichts 
mehr  vom  Achsenzylinder  iibrig  ist.  Dabei  miissen  also  wohl  auch 
die  Fibrillen  zerstiickelt  and  verschwunclen  sein. 

Im  eigentlicken  Fibrillenpraparat  (Osmiumsaure  7  Molybdanieren, 
Toluidinblaufarbung)  vom  Frosch,  Kaninchen  und  Hund  konnten  wir 
Veranderungen  der  Fibrillen  in  folgender  Reihenfolge  konstatieren : 

1.  Die  Fibrillen  sind  weniger  gestreckt  als  normal.  Auch  bei 
maximaler  Streckung  des  Nerven,  wo  sie  normalerweise  fast  gradlinig 
verlaufen,  zeigen  sie  starke  Biegungen  und  liegen  wirr  durcheinander. 

2.  Die  einzelne  Fibrille  ist  nicht  mehr  glatt,  sondern  zeigt  hier 
und  dort  kornige  Yerdickungen.  Die  Perifibrillarsubstanz  ist  noch 
homogen  (Fig.  48  A). 

3.  Die  Kornelung  der  Fibrillen  nimmt  zu  und  fuhrt  zu  einem 
kornigen  Zerfall  derselben,  indem  die  ditnnen  Verbindungsbriicken 
zwischen  den  Kornern  wahrscheinlich  zerreifien.  Diesem  Stadium  oder 
schon  dem  zweiten  kann  ein  Zusammenschnurren  der  Fibrillen  zu 
einem  Strange  vorhergehen.  Ist  dies  eingetreten,  so  kann  man  fest- 
stellen?  daB  bei  eingetretenem  kornigen  Zerfall  auch  die  Perifibrillar- 
substanz nicht  mehr  homogen  ist,  sondern  viele  sehr  feine  Kornchen1) 
enthalt  (Fig.  48  B). 

4.  Die  groBen  Korner,  welche  aus  den  Fibrillen  entstanden  waren, 
sind  verschwunden.  An  ihrer  Stelle  finden  sich  kleinere  Korner7 
welche  von  denen  nicht  zu  unterscheiden  sind7  die  in  der  Perifibrillar- 
substanz auftreten  (Fig.  48  C). 

5.  Die  Kornchen  verschwinden  anscheinend  durch  Losung.  Die 
so  entstandene  Fliissigkeit  wird  augenscheinlich  resorbiert?  denn  am 
Ende  der  Degeneration  ist  an  Stelle  des  weiten  Hohlraums  nur  noch 
ein  kleiner  Spalt  vorhanden. 

Sehen  wir  nun  zu,  wie  sich  die  von  den  alteren  Autoren  be- 
schriebenen  Veranderungen  der  Scheiden  an  diese  Degeneration  der 
Fibrillen  anfiigen:  Wie  bereits  erwahnt,  hatte  schon  Nasse  eine  Zer- 
stiickelung  der  Markscheide  und  eine  weitere  Auflosung  dieser  Seg- 
mente  in  kleinere  Trtimmer  beschrieben.  Die  zuerst  gebildeten  groBeren 
Markscheidenabschnitte  nennt  man  jetzt  gewohnlich  Markellipsoide  und 
es  ist  besonders  durch  Ranvier,  Vanlair,  v.  Bilngner  und  vielen  andern 
f estgestellt ,  daB  sich  diese  zunachst  in  immer  ktirzere  rohrenformige 
Stlicke  teilen,  welche  sich  an  beiden  Enden  schlieBen  und  so  den 
Achsenzylinder  in  einzelne  Fragmente  teilen  (v.  Biingner)  und  schlieB- 
lich  in  kleine  Kitgelchen  oder  Tropfchen  zerfallen.  Diese  Marktropfchen 


1)  Diese  Kornchen  sind  in  der  Keproduktion  kaum  sichtbar. 
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liegen  claim  zwiscben  dem  letzten  Rest  des  Acbsenzylinders  und  der 
Scbwannscben  Scheide  und  verscbwinden  init  der  Zeit  ganz ;  man  wird 
nieht  f ehl .  geben ,  wenn  man  sagt  durch  Resorption ,  denn  es  bleibt 
nichts  zuruck,  was  als  Umwandlungsprodukt  derselben  angesehen 
werden  konnte. 

Die  ersten  Andeutungen  der  Ellipsoidbildnng  fanden  wir  an  Fasern, 
deren  Fibrillen  sich  im  zweiten  Stadium  der  Degeneration  befanden. 
Es  sind  dann  aber  nur  Einschniirungen  der  Markscbeide  zu  konsta- 


Fig.  48.  Degeneration  der  Neurofibrillen  im  markhaltigen  Nerven  nach  Durchschneidung  desselben 
nach  Monckeberg-Bethe  (1899).  .1  Anfang  der  Korncbenbildung  an  den  Fibrillen  (Winterfrosch. 
102  Tage  nach  der  Durchschneidung).  B  Stadium  der  gemischten  Korner  (Kaninehen ,  sects  Tage 
nach  Durchschneidung).    C  Stadium  der  blassen  Korner  (aus  dem  Nerven  desselben  Kaninchens). 


tieren?  welcbe  noch  nicbt  bis  zur  vollkommenen  SchlieBung  des  Ellip- 
soids und  Zerstucklung  des  Achsenzylinders  gefiihrt  baben  (Fig.  48  A). 
Vollkommene  Kontinuitatstrennung  des  Markrohrs  und  ScblieBung  der 
Robre  an  den  Enden,  also  ricbtige  Ellipsoidbildnng  baben  wir  immer 
erst  dann  gefunden,  Avenn  die  Fibrillendegeneration  bereits  in  das 
Stadium  der  groften  Korner  getreteh  war.  Niemals  finden  sicb  in 
abgekapselten  Ellipsoiden  glatte  oder  gekornte  Fibrillen.  Wenn  also 
Beer,  v.  Bimgner  und  andere  eine  Zerstucklung  des  Acbsenzylinders 
gefunden  baben ,  so  war  dieser  Acbsenzylinder  nur  nocb  ein  Strang 
von  Kornern.    tlbrigens  gebt   der  Segmentierung  der  Markscbeide 
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irnmer  eine  Segmentierung  und  Abkapselung  der  Innenscheide  voraus. 
Wenn  die  Ellipsoide  zu  Markkugeln  zerf alien ,  so  sind  die  Degenera- 
tionsprodukte  des  Achsenzylinders  meist  schon  ganz  resorbiert. 

Der  A n fang  der  niorphologischen  Degeneration  be- 
steht  also  in  eine  rVerande  rung  der  Neurofibrillen  und 
zwar  in  einem  typischen  kornigen  Zerf  all.  Dieser  folgt 
der  Zerf  all  der  Markscbeiden  allerdings  sebr  scbnell.  Aber  ebe  die 
ersten  morphologischen  Veranderungen  an  den  Neurofibrillen  zur  Be- 
obachtung  konmien,  ist  die  Leitungsfahigkeit  der  Nerven  bereits  ver- 
schwunden.  Die  physiologische  Degeneration  tritt  also 
eher  in  Erscheinung  als  die  morphologische  Unter- 
suchung  etwas  erkennen  laBt;  jedoch  tritt  ziemlich  gleichzeitig 
mit  dem  Aufhoren  der  Leitungsfahigkeit  eine  chemische  Veranderung 
der  Neurofibrillen  ein.  Ehe  ich  auf  diese  eingehe,  muB  ich  aber  erst 
den  zeitlichen  und  ortlichen  Verlauf  der  Degeneration  nach  Konti- 
nuitatstrennung  besprechen. 

Die  Schnelligkeit  der  Degeneration  zeigt  bei  den  verschiedenen 
Tieren  auBerordentliche  Unterschiede.  Bei  Vogeln  findet  man  den 
Angaben  von  Ranvier  zufolge  schon  zwei  Tage  nach  der  Operation 
einen  vollstandigen  Zerfall  der  Markscheiden.  Bei  Saugetiereri  wird 
dasselbe  Stadium  erst  am  vierten  bis  fiinften  Tage  erreicht.  Bei  Kalt- 
bliitern  (Frosch)  geht  der  DegenerationsprozeB  noch  sehr  viel  langsamer, 
besonders  in  der  kalten  Jahreszeit.  Ellipsoidbildung  auf  der  ganzen 
peripheren  Nervenstrecke  fanden  wir  an  Winterfroschen  erst  nach 
130 — 140  Tagen,  wahrend  derselbe  Status  bei  Sommerfroschen  schon 
nach  30 — 40  Tagen  erreicht  wird. 

Besonders  an  diesen  Tieren  mit  langsamem  Degenerations  verlauf 
laBt  sich  nun  mit  absoluter  Sicherheit  feststellen,  daB  die  Verande- 
rungen sich  nicht  gleichzeitig  im  ganzen  peripheren  Abschnitt  ein- 
stellen,  sondern  daB  sie  von  der  Verletzungsstelle  aus  allmahlich  nach 
der  Peripherie  (und  nach  dem  Zentrum)  hin  fortschreiten.  Diese  Be- 
obachtung  wurde  zuerst  von  Erb  (1869)  gemacht  und  in  neurer  Zeit 
besonders  von  v.  Biingner  bestatigt  (auch  von  v.  Nothaft).  Ranvier 
und  Krause  behaupteten  das  Gegenteil,  daB  namlich  die  Degeneration 
an  der  Peripherie  begonne,  wahrend  eine  groBe  Zahl  andrer  Forscher 
eine  gleichzeitige  Entstehung  der  Veranderungen  auf  der  ganzen  peri- 
pheren Nervenstrecke  konstatieren  wollte.  Diese  letztere  Ansicht  ist 
in  neuster  Zeit  mit  besonderm  Nachdruck  von  Stroebe  vertreten  worden. 
Er  stiitzt  sich  hierbei  darauf,  daB  man  haufig  an  ein  und  derselben 
Nervenfaser  zentral  und  welter  peripher  ein  degeneriertes  Stiick  sehen 
konne,  wahrend  der  Mittelteil  noch  ein  normales  Aussehen  zeigt.  Es 
ist  nicht  zu  bestreiten;  daB  man  derartige  Fasern  nicht  selten  zu  Ge- 
sicht  bekommt,  wenn  man  die  Degeneration  nur  auf  Markscheiden- 


Die  Nervendegeneration. 


159 


praparaten  oder  an  Praparaten  mit  geschrumpften  Achsenzylindern 
untersucht,  an  denen  iiber  den  Zustand  der  Neurofibrillen  nichts  zu 
sehen  ist.  An  Fibrillenpraparaten  wird  man  aber  in  solchen  Fallen 
immer  konstatieren  konnen,  daB  anch  in  dem  Mittelstiick  ein  voll- 
kommener  Fibrillenzerfall  besteht.  Der  Marksckeiclenzerfall  ist  eben 
kein  Wertmesser  fiir  die  Hoke  der  Degeneration.  Urn  iiber  den  wabren 
Sachverhalt  Aufklarung  zu  erhalten,  muB  man  weit  voneinander  ent- 
fernte  Nervenstellen  miteinander  vergleichen  und;  wenn  man  das  tut, 
kann  man  aucb  an  Tieren  mit  schneller  Deg-eneration  mit  Deutlichkeit 
sehen,  daB  die  Degeneration  von  der  Verletzung  ausgeht  und  nach 
beiden  Seiten  weiter  schreitet. 

Wie  gesagt,  sincl  diese  Dinge  beim  Froseh  am  leichtesten  zu 
sehen:  Etwa  20  Tage  nach  der  Lasion  findet  man  nur  in  der  Nahe 
derselben  Ellipsoide.  In  etwas  groBerer  Entfernung  sind  die  Mark- 
scheiclen  intakt  und  nur  die  Fibrillen  in  Degeneration,  wahrend  weiter 
nach  der  Peripherie  zu  noch  ganz  normal  aussehende  Fasern  liegem 
So  schreitet  der  DegenerationsprozeB  immer  weiter  nach  der  Peripherie 
vor  —  der  Fibrillenzerfall  immer  dem  der  Markscheiden  vorangehend 
—  bis  schlieBlich  nach  100  und  mehr  Tagen  die  Degeneration  bis 
zur  auBersten  Peripherie  vorgedrungen  ist.  Gesturt  wird  die  Uber- 
sichtlichkeit  des  Bildes  nur  dadurch  etwas,  daB  nicht  alle  Fasern 
gleich  schnell  dem  Zerfall  anheimfallen.  Man  sieht  also  im  selben 
Schnitt  Fasern  mit  vollkommenen  Fibrillenzerfall  und  Ellipsoidbildung" 
neben  ganz  normalen.  Besonders  die  diinnen  Fasern  sind  es,  die  dem 
DegenerationsprozeB  einen  energischeren  Widerstand  entgegensetzen. 

Ganz  dieselben  Verhaltnisse,  nur  in  schnellerer  Aufeinanderfolge, 
sind  beim  Kaninchen  zu  konstatieren.  Hier  konnten  wir  auch  fest- 
stellen,  daB  die  sensiblen  Fasern  schneller  zerfallen  als  die  motorischen» 
(Dieser  Angabe  ist  neuerdings  von  Huber  entgegengetreten  worden. 
Ich  glaube  ohne  geniigende  Griinde.)  —  Beim  Hund  ist  der  Verlauf 
der  Degeneration  ein  etwas  andrer  und  ich  glaube  ,  daB  sich  durch 
die  Differenz  (gegeniiber  dem  Kaninchen)  mancher  Widerstreit  in  den 
Ansichten  erklart :  Im  direkten  AnschluB  an  die  Nervenverletzung  tritt 
zunachst  nur  ein  sehr  langsam  fortschreitender  Zerfall  in  der  Nahe 
der  Wunde  ein.  Dies  dauert  bis  zur  Mitte  oder  bis  zum  Ende  des 
dritten,  ja  manchmal  bis  zum  Anfang  des  vierten  Tages  und  dann 
schreitet  die  Degeneration  in  wenigen  Stun  den  bis  zur  Peripherie 
vor,  so  daB  es  den  Anschein  erweckt,  als  wenn  die  Degeneration  im 
ganzen  Verlauf  der  Nerven  gleichzeitig  geschahe. 

Wie  im  peripheren  Stumpf  so  konnten  wir  audi  im  zentralen 
Ende  des  durchschnittenen  Nerven  ein  Fortschreiten  der  Degeneration 
von  der  Liisionsstelle  aus  feststellen.  Mehrere  Autoren,  und  mit  be- 
sonderm  Nachdruck  Engelmann  (1876),  haben  angegeben,  daB  die 
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Degeneration  im  zentralen  Stumpf  nur  bis  zum  nachsten  Ranvierschen 
Schnurring  gehe,  d.  h.  daB  hier  nur  das  angeschnittene  Segment  zu- 
grunde  ginge.1)  Wir  liaben  dies  ebensowenig  wie  Ziegler  (1896)  be- 
statigen  konnen.  In  den  meisten  Fasern  des  zentralen  Stumpfes  werden 
drei  bis  sechs  Segmente  von  der  Degeneration  ergriffen;  in  andern 
geht  sie  oft  nocli  viel  weiter  (3 — 4  cm)  herauf.  Bei  einem  Tier, 
welches  nach  der  Operation  sich  infizierte  und  unter  septischen  Er- 
scheinungen  starb,  sahen  wir  sogar  den  ganzen  zentralen  Stumpf,  so- 
weit  er  herausgenommen  war,  in  vollstandiger  Degeneration. 

Jedenfalls  degeneriert  also  aucb  der  zentrale  Stumpf  trotz  seines 
Zusammenbanges  mit  dem  nutritoriscben  Zentrum  eine  Strecke  weit 
und  zwar  von  der  Verletzungsstelle  aus  in  der  Richtung  zur  Zelle. 
Der  Unterscbied  gegeniiber  dem  peripberen  Stumpf  bestebt  nur  darin, 
daB  die  Degeneration  im  einen  Fall  friibzeitig  halt  macht,  wahrend 
sie  im  andren  bis  zum  letzten  Ende  des  Nerven  fortschreitet.  Dieses 
Fortschreiten  von  Segment  zu  Segment  widerstreitet  aber  bereits  der 
Wallerschen  Vorstellung,  welcbe  die  Neurontheorie  mit  in  sich  auf- 
genommen  bat,  daB  namlich  die  Abtrennung  vom  nutritoriscben  Zentrum, 
der  Ganglienzelle ,  die  Ursacbe  der  Degeneration  sei.  Witrde  die 
Faser  bei  der  Kontinuitatstrennung  einem  tropbiscben 
EinfluB  entzogen,  so  miiBte  sich  dieser  Mangel  auf 
der  ganzen  peripberen  Strecke  gleicbzeitig  geltend 
machen.  Im  zentralen  Ende  diirfte  aber  iib erbaup t  keine 
Veranderung  eintreten,  weil  es  dauernd  unter  dem  tro- 
pbiscben EinfluB  bleibt. 

So  wie  die  morpbologiscbe  Degeneration  von  Segment  zu  Segment 
nach  der  Peripherie  bin  fortschreitet,  so  verschwindet  aucb  die  Reiz- 
aufnahmefahigkeit  und  Leitungsfahigkeit  des  Nerven  zuerst  in  der 
Nahe  der  Durchschneidungsstelle  und  bleibt  am  langsten  in  der  Nahe 
der  Muskeln  erbalten,  welcbe  naturgemaB  nach  der  Durchschneidung  allein 
als  Indikator  der  Erregbarkeit  des  Nerven  dienen  konnen.  Ein  Unter- 
schied  bestebt  nun  darin,  daB  die  Erregbarkeit  eher  verschwindet,  als  die 
morphologischen  Veranderungen  eintreten.  Bei  Saugetieren  geht  die  Un- 
erregbarkeit  einer  Nervenstelle  nur  wenige  Stunden,  bochstens  einen 
Tag  dem  Eintreten  morphologischer  Veranderungen  voraus,  das  ist 
aber  in  Anbetracht  der  kurzen  Degenerationszeit  schon  ziemlich  lange. 
Beim  Frosch  ist  der  Unterscbied  viel  groBer.  Fur  das  proximale  Ende 
des  peripberen  Stumpfes  betragt  er  bei  Sommerfroschen  drei  bis  vier 
Tage,  bei  Winterfroschen  ungefahr  sechs  Tage.   Je  weiter  ein  Nerven- 

1)  Nach  Engelmann  soli  audi  im  peripheren  Stumpf  die  Degeneration  zu- 
nachst  am  ersten  Schniirring  Halt  machen.  Erst  wesentlich  spater  soil  der  Zerfall 
in  dem  iibrigen  Teil  des  Nerven  eintreten.  Wir  haben  uns  von  einem  Haltmachen 
des  Zerfalls  am  ersten  Schntirring  nicht  tiberzeugen  konnen. 
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stiick  von  der  Durckschneidungsstelle  entfernt  ist,  desto  groBer  wird 
der  Zeitraum,  welcher  zwischen  Unerregbarwerden  und  Fibrillenzerfall 
vergeht.  So  fand  ich  bei  Sommerfroschen  die  Erregbarkeit  am  peri- 
pheren  Ende  des  Ischiadicus  15 — 18  Tage  nach  Durchschneidung  des 
Plexus  erloschen,  wahrend  die  Degeneration  an  dieser  Stelle  erst  am 
25.  bis  30.  Tage  sichtbar  war.  Bei  Winterfroschen  fand  ich  die  Er- 
regbarkeit etwa  am  20.  Tage  erloschen,  nach  100  Tagen  findet  man 
aber  immer  noch  Fasern  im  peripheren  Teil  des  Nerven,  welche  noch 
glatte  Fibrillen  und  erst  recht  unveranderte  Markscheiden  zeigen. 

Diese  Nerven  der  Winterfrosche  sind  wohl  am  geeignetsten  urn  die 
chemischen1)  Veranderungen  an  den  Neurofibrillen,  d.  h.  das  Schwinden 
der  primaren  Farbbarkeit  (vgl.  Kapitel  8)  zu  zeigen,  weil  es  hier  am 
leichtesten  ist?  den  richtigen  Moment  zu  treffen.  Ich  stelle  die  Ver- 
suche  in  folgender  Weise  an :  Finer  Anzahl  von  Froschen  werden  am 
gleichen  Tage  beide  Ischiadici  hoch  oben  am  Oberschenkel  durch- 
schnitten.  Vom  1  5.  Tage  nach  der  Operation  an  werden  jeden  Tag 
die  Wunden  geoffnet  und  die  Erregbarkeit  gepruft.  Fangt  sie  an 
gering  zu  werden,  so  wird  der  eine  Ischiadicus  herausgenommen  und 
nach  Konservierung  in  Alkohol  (am  einfachsten  an  Zupfpraparaten) 
auf  Fibrillensaure  gefarbt.  Es  finden  sich  dann  meistens  schon  einige 
Fasern,  in  denen  der  Achsenzylinder  ganz  blaB  ist.  Den  Ischiadicus 
der  andern  Seite  lasse  ich  noch  einige  Tage  nach  Eintritt  vollkonmiener 
Unerregbarkeit  im  Tier.  Von  einem  andren  Frosch  wird  der  erste  Ischia- 
dicus entfernt,  wenn  grade  Unerregbarkeit  eingetreten  ist:  Einige 
blasse  Fasern,  das  Gros  noch  gefarbt,  aber  meist  blasser  als  normal. 
Drei  bis  sechs  Tage  nach  dem  Eintritt  der  Unerregbar- 
keit —  also  etwa  23  —  26  Tage  nach  clerDurchschneidung 
—  finde  ich  dann  meist  alle  Fasern  bis  zur  Peripherie 
ganz  far  bios,  wahrend  auf  Kontrollpraparaten  (Osmiumsaure)  noch 
schone  Fibrillen  zu  sehen  sind  und  oft  sogar  die  ersten  Anfange  von 
Degeneration  in  alien  Fasern  (mit  Ausnahme  der  unmittelbaren  Nachbar- 
schaft  der  Verletzung)  fehlen.  —  Ganz  dieselben  Verhaltnisse  kann  man 
nach  der  Durchschneidung  der  sensiblen  Wurzeln  in  den  am  Rucken- 
mark  verbleibenden  Wurzelstiimpfen  feststellen.  Immer  tritt  das  Ver- 
schwinden  der  primaren  Farbbarkeit  am  ehesten  in  der  Nahe  der  Durch- 
schneidungsstelle  auf  und  schreitet  von  da  aus  —  wie  die  Degeneration 
der  Fibrillen  und  Markscheiden  —  cellulifugal  fort. 

Schon  etwas  schwieriger  ist  es  bei  Sommerfroschen  den  richtigen 
Zeitpunkt  abzupassen,  weil  hier  der  kornige  Zerfall  der  Neurofibrillen 
dem  Verschwinden  der  Erregbarkeit  schneller  folgt.    Aber  man  kann 


1)  Uber  andre  chenaische  Veranderungen  wahrend  der  Degeneration  siehe 
die  interessanten  Untersuchungen  von  Halliburton.  1901. 
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doch  auch  bier  konstatieren,  daB  in  den  meisten  Fasern  die  primare 
Farbbarkeit  verscbwindet ,  ebe  die  Fibrillen  in  Zerfall  geraten.  Bis- 
weilen  begegnet  man  einzelnen  Fasern,  bei  denen  die  Fibrillen  scbon 
kornig  z  erf  alien  sind,  wo  aber  die  Korner  noch  eine  primare  Farbung 
zeigen.  Moglicherweise  handelt  es  sich  hierbei  gar  nicht  um  tlber- 
reste  von  Fibrillensaure,  sondern  um  eine  primare  Farbbarkeit  andrer 
Art,  wie  sie  ja  auch  bei  normalen  Fasern  bisweilen  vorkommt.  Jeden- 
falls  mahnt  dieser  Befund  dazu,  die  morphologische  Degeneration  nicht 
vom  Verschwinden  der  Fibrillensaure  ohne  weiteres  abhangig  zu  machen. 
—  Im  zentralen  Stumpf  reicht  der  Schwund  der  Fibrillensaure  weder 
in  motorischen  noch  in  sensiblen  Fasern  weiter  herauf,  als  spater  auch 
der  Zerfall  der  Fibrillen  und  Markscheiden  geht. 

Auch  beim  Hunde  und  Kaninchen  ist  es  mir  einigemal  gelungen, 
das  Schwinden  der  primaren  Farbbarkeit  vor  dem  Eintritt  des  kor- 
nigen  Zerfalls  der  Fibrillen  festzustellen.  Aber  auch  hier  tritt  die 
Unerregbarkeit  noch  etwas  frtiher  ein.  Nach  Longet  soli  die  Erreg- 
barkeit  eines  durchschnittenen  Nerven  beim  Warmbluter  vier  Tage 
nach  der  Durchschneidung  aufhoren.  Nach  meinen  Versuchen  ist  dieser 
Zeitraum  zu  groB.  In  der  Regel  fand  ich  beim  Kaninchen  schon  nach 
36  Stunden  eine  stark  herabgesetzte  Erregbarkeit,  und  nach  40  Stunden 
kann  sie  bereits  fehlen.  Nach  48  Stunden,  spatestens  nach  50  Stunden 
war  sie  auch  nahe  am  Muskel  stets  vollkommen  verschwunden.  In 
zwei  Fallen,  wo  sie  ganz  erloschen  war  (48  und  54  Stunden  nach 
der  Operation),  fand  ich  im  Verlauf  des  ganzen  peripheren  Stumpf  es 
keine  primare  Farbbarkeit,  wahrend  sie  in  drei  andern  Fallen  nur  am 
proximalen  Ende  (etwa  auf  eine  Strecke  von  4  cm)  fehlte,  weiter 
peripher  aber  noch  in  vielen  Fasern  vorhanden  war.  Beim  Hund  tritt 
die  Unerregbarkeit  spater  ein  als  beim  Kaninchen.  In  der  Eegel  ist  die 
Erregbarkeit  erst  nach  drei  Tagen,  ja  manchmal  erst  nach  drei  Tagen 
und  zwanzig  Stunden  bis  zur  Peripherie  hin  erloschen.  Auch  hier 
fand  ich  in  den  untersuchten  Fallen  gleich  nach  dem  Aufhoren  der  Er- 
regbarkeit vollkommenes  Fehlen  oder  wenigstens  starke  Herabsetzung 
der  primaren  Farbbarkeit.  Die  kornigen  Degenerationsprodukte  der 
Fibrillen  fand  ich  stets  ganz  ungefarbt.  Man  kann  sie  aber  bei  starker 
Abblendung  auch  im  primar  gefarbten  Praparat  gut  sehen.  War  nun 
noch  primare  Farbbarkeit  in  einigen  Fasern  am  unteren  Ende  vor- 
handen, so  konnte  ich  konstatieren ,  daB  in  ein  und  derselben  Faser 
zwischen  dem  gefarbten  Achsenzylinder  und  dem  Beginn  der  Korne- 
lung  stets  ein  langeres  ungefarbtes  Achsenzylinderstuck  lag,  das  sicher 
noch  nicht  in  kornigem  Zerfall  begriffen  war.  Ich  glaube  also,  daB 
es  auch  beim  Warmbluter  keinem  Zweifel  unterliegen  kann,  daB  die 
primare  Farbbarkeit  eher  verschwindet,  als  die  morphologische  Dege- 
neration eintritt.    Unerregbarkeit,  Schwund  der  Fibrillensaure  und 
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Zerfall  der  Neurofibrillen  liegen  sich  hier  aber  zeitlich  so  nahe,  daB 
sie  beinahe  ineinander  ubergehen.  Bei  der  langsamen,  chronischen 
Degeneration,  wie  icli  sie  bei  peripheren  Stiimpfen  fand,  die  sich  aus 
sich  selbst  regeneriert  hatten  (Kapitel  12),  sind  alle  drei  Stadien  weiter 
auseinander  geriickt,  so  daB  sie  hier  mit  derselben  Deutlichkeit  zu  Tage 
treten  wie  beim  Frosch. 

Sicher  kann  ich  sagen,  daB  niemals  bei  der  Degeneration  die 
Fibrillensaure  eher  verschwindet  als  die  Reizbarkeit.  1st  die  Erreg- 
barkeit  verschwunden ,  so  ist  die  primare  Farbbarkeit  meist  schon 
verringert,  und  sie  verschwindet  bald  nachher  ganz.  Wie  die  Erreg- 
barkeit  in  der  Nahe  der  Verletzung  zuerst  verschwindet,  so  audi  die 
Fibrillensaure.  Dieser  Bef  und  brachte  mich  zuerst  auf  den  Gedanken, 
daB  Erregbarkeit  (resp.  Leitungsfahigkeit)  mit  dem  Yorhandensein  der. 
Fibrillensaure  in  einem  innigen  Zusammenhang  stande.  Die  weiter 
unten  mitgeteilten  Befunde  werden  zeigen,  daB  dieser  Gedanke  sich 
noch  besser  stiitzen  lafit.1) 

Man  hat  sich  iiberlegt,  in  welcher  Weise  der  trophische  EinfluB 
der  Ganglienzellen  auf  die  periphere  Nervenstrecke  zu  erklaren  sei, 
und  hat  vielfach  zu  der  Annahme  gegriffen,  daB  von  den  Zellen 
dauernde  Eeize  durch  die  Nervenfasern  geschickt  wiirden,  deren  Fehlen 
•  nach  der  Nervendurchschneidung  zu  der  Degeneration  fiihrte.  (Um 
die  spater  zu  besprechende  chronische  Degeneration  des  zentralen 
Amputationsstumpfes  und  der  zentralen  Zellen  zu  erklaren,  hat  dann 
Marinesco  (1892)  noch  die  Annahme  gemacht,  daB  auch  von  den  End- 
organen  dauernde  Reize  zu  den  Zentralorganen  stromten,  deren  Fort- 

1)  Das  Schwinden  der  priniaren  Farbbarkeit  liiflt  sich  auch  im  Riickenmark 
leicht  nachweisen  und  kann  hier  zum  friihzeitigen  Nachweis  von  Degenerationen 
dienen.  So  konnte  ich  bei  einem  Hund  mit  total  durchschnittenem  Riickenmark 
die  Strangdegeneration  nach  oben  und  nach  unten  hin,  soweit  sie  iiberhaupt  geht, 
schon  vier  Tage  nach  der  Operation  recht  deutlich  darstellen.  Bei  einem  andern 
sah  ich  die  Pyramiclenstrangsentartung  fiinf  Tage  nach  Fortnahme  einer  moto- 
rischen  Zone.  Fiir  Versuchstiere ,  die  einem  friih  sterben ,  konnte  diese  Methode 
vielleicht  manchmal  ganz  angenehm  sein.  Wartet  man  langere  Zeit  nach  der 
Operation,  so  wird  die  Vermehrung  der  Glia  in  den  entarteten  Partien  leicht 
storend,  weil  die  Farbung  der  Kerne  den  Ausfall  der  primaren  Farbbarkeit  z.  T. 
verdeckt.  Uberhaupt  mufi  man  sich  auf  Querschnittsbildern  in  acht  nehmen,  dafi 
man  Kerne  nicht  fiir  quergeschnittene  Achsenzylinder  halt.  Bei  200facher  Ver- 
grofierung  sind  sie  schon  leicht  voneinander  zu  unterscheiden.  Uber  die  Technik 
siehe  S.  146.  —  Das  Schwinden  der  primaren  Farbbarkeit  ist  iibrigens,  wenigstens 
im  Prinzip,  schon  von  Tuckett  gefunden  worden.  Dieser  beobachtete,  daB  sich 
marklose  Nervenfasern  (Remaksche  Fasern  des  Kaninchens)  nicht  mehr  bei  vitaler 
Applikation  von  Methylenblau  farben,  wenn  die  Fasern  einige  Zeit  nach  der 
Durchschneidung  leitungsunfahig  geworden  sind.  Es  ist  dies  nach  seiner  Arbeit 
das  Hauptanzeichen,  daft  auch  marklose  Fasern  in  Degeneration  verfallen.  (Auf 
Fibrillen  wurde  —  1895  —  noch  nicht  untersucht.) 
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fall  bier  eine  Degeneration  hervorriefe.)  Wenn  diese  Erklarung  der 
degenerativen  Prozesse  ricktig  ware,  so  sollte  man  meinen,  daB  man 
durch  Anbringung  kiinstlicher  Reize  den  DegenerationsprozeB  im  peri- 
pheren  Stumpf  verhindern  oder  wenigstens  verlangsamen  konnte. 
Grade  das  Gegenteil  ist  der  Fall:  Die  Degeneration 
wird  durch  Reizung  des  peripkeren  Stump fes  wesent- 
lich  beschleunigt!1) 

Die  Versuche  wurden  in  folgender  Weise  angestellt:  Mehreren 
Froschen  wurden  am  gleicben  Tage  beide  Iscbiadici  in  gleicber  Hohe 
am  Oberscbenkel  durcbscbnitten  unter  sorgfaltiger  Scbonung  der  Ge- 
faBe.  Am  nachsten  Tage  wurden  bei  alien  Froschen  die  Iscbiadici 
freigelegt  und  recbts  wie  links  auf  versenkbare  Elektroden  gelegt; 
der  Spalt  wurde,  urn  Austrocknung  zu  verhindern,  mit  feucbten  FlieB- 
papierstreifen  iiberdeckt.  Alle  Elektroden  waren  mit  der  sekundaren 
Spirale  ein  und  desselben  Schlitteninduktoriums  verbunden ;  es  konnten 
aber  alle  Elektroden ,  welcbe  an  den  linksseitigen  Nerven  lagen,  aus- 
gescbaltet  werden  und  bei  deren  Einscbaltung  die  recbtsseitigen  aus- 
gescbaltet  werden.  Die  Elektroden  waren  immer  am  Scbnittende  der 
Nerven  angelegt  und  fiir  ein  gutes  Aufliegen  der  Nerven  wurde  stets 
gesorgt,  ebenso  dafiir?  daB  keine  Flussigkeitsansammlung  zwiscben 
den  Platindrabten  stattfand.  Es  wurde  nun  zunacbst  taglicb  die  Reiz- 
scbwelle  recbts  wie  links  bestimmt  und  darauf  der  recbte  Nerv  fiir 
zwei  bis  drei  Stunden  tetanisiert.  Alle  zehn  Minuten  wurde  eine  Reiz- 
pause  von  fiinf  Minuten  eingescbaltet.  Wabrend  derselben  wurde  aucb 
durch  eine  Wippe  der  primare  Strom  gewendet.  Begonnen  wurde 
stets  mit  der  Reizstarke,  welche  grade  alle  Schenkel  in  schwachen 
Tetanus  versetzte;  spaterbin  wurde  der  Rollenabstand  immer  in  der 
Weise  verringert,  daB  der  Tetanus  auf  gleicber  Hohe  blieb.  Nach 
der  Reizung  wurden  die  Wunden  jedesmal  wieder  vernaht.  In  dieser 
Weise  habe  icb  zwei  Versuchsreihen  angestellt;  eine  mit  drei  Sommer- 
froschen?  die  andre  mit  vier  Winterfroschen.  Das  Ergebnis  war  in 
beiden  Fallen  das  gleiche,  nur  daB  bei  den  Sommerfroscben  die  Ver- 
anderung  scbneller  ging.  Bei  jedem  derVersuche  ging  ein  Tier  nach  fiinf 
und  sieben  Tagen  zugrunde,  eher  als  der  Versuch  beendet  war.  Sorg- 
f  altige  Reinhaltung  der  Wunden  und  der  Instrumente  ist  sehr  wesentlicb. 

Bei  den  Winterfroschen  verhielt  sicb  der  Verlauf  folgendermaBen : 
Am  Tage  nach  der  Durchschneidung  sprachen  alle  Nerven  bei  einer 
Reizung  mit  34 — 32  cm  Rollenabstand  an.  Innerhalb  der  nacbsten 
Tage  stieg  die  Reizschwelle  auf  beiden  Seiten  ziemlich  gleichmaBig, 

1)  Langley  und  Anderson  (1902)  haben  einer  inzwischen  erschienenen  vor- 
laufigen  Mitteilung  zufolge  keine  Verzogerung  der  Degeneration  bei  taglicher 
Reizung  des  durchschnittenen  Nerven  gefunden.  Von  einer  Beschleunigung 
/lerselben  sagen  sie  aber  nichts. 
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so  daB  nach  ackt  bis  neun  Tagen  ein  Rollenabstand  von  24 — 22  cm 
notig  war,  urn  eine  Erregung  kervorzurufen.  Von  nun  an  sank  in  den 
nacksten  Tagen  die  Erregbarkeit  auf  der  reckten,  taglick  durck  mekrere 
Stunden  gereizten  Seite  sekr  scknell,  wakrend  sie  auf  der  linken, 
immer  nur  probeweise  gereizten  Seite  auf  gleicker  Hoke  blieb!  Am 
z  wolf  ten  Tage  lag  die  Reizsckwelle  links  zwiscken  22  unci  24  cm 
Kollenabstand,  reckts  dagegen  bei  11  cm.  Am  dreizeknten  Tage 
war  links  keine  Anderung  eingetreten,  wakrend  reckts  ein  Rollenabstand 
von  10  cm  notig  war,  eine  Reizstarke,  bei  welcker  an  Kontrollprapa- 
raten  mit  angelegter  Ligatur  die  Stromsckleifen  wirksam  waren,  wenn 
die  untere  Elektrode  6—8  mm  von  der  Umscknurungsstelle  entfernt 
war.  Die  Reizung  wird  also  bei  den  Nerven  der  reckten  Seite  wokl 
nickt  lokal  gewirkt  kaben,  sondern  auf  Nervenstellen ,  Avelcke  mekr 
peripker  lagen;  auck  bei  Reizung  6 — 7  mm  unterkalb  der  friikeren 
Reizstelle  war  nock  ein  Rollenabstand  von  11  — 12  cm  notig.  Erst 
viel  weiter  peripker  fand  sick  eine  Erregbarkeit,  welcke  der  der  linken 
Seite  nakekam,  namlick  1,5 — 2,0  cm  von  der  Durcksckneidungsstelle 
entfernt,  wo  die  Reizsckwelle  bei  21 — 22  cm  lag. 

In  diesem  Stadium  wurde  der  rechte  Nerv  ganz  kerausgenommen ; 
vom  linken  Nerven  wurde  nur  das  der  Durcksckneidungsstelle  am 
nacksten  gelegene  Stuck  (etwa  5  mm  lang)  kerausgenommen,  der  Rest 
blieb  nock  im  Tier,  bis  auck  kier  die  Erregbarkeit  bis  auf  10  cm 
Rollenabstand  gesunken  war.  Dies  erfolgte  am  zwanzigsten  bis 
zweiundzwanzigsten  Tage.  Dann  wurde  auck  kier  der  ganze 
peripkere  Stumpf  entfernt.  Alle  diese  Nervenstiicke  wurden  der  Lange 
nack  gespalten  und  die  eine  Halfte  in  Osmiumsaure  eingelegt,  bekufs 
Untersuckung  der  Marksckeiden  und  der  Fibrillen,  die  andre  Halfte 
in  Alkokol  fixiert,  um  sie  auf  Fibrillensaure  zu  untersucken.  Die 
Untersckiede  waren  sekr  eklatant:  Im  linken  Nervenende  (das  am 
dreizeknten  Tage  kerausgenommen  war)  bemerkte  ick  nur  eine  Spur 
von  Marksckeidenzerfall  direkt  an  der  Durcksckneidungsstelle.  Die 
primare  Farbbarkeit  ging  bis  dicht  an  diese  heran.  Im  reckten  Nerv 
(vom  dreizeknten  Tage)  waren  die  Marksckeiden  und  Fibrillen  bis  zu 
2  mm  von  der  Durcksckneidungsstelle  ganz  zerf alien,  im  Bereick  der 
nacksten  2 — 3  mm  zeigten  viele  Fasern  Fibrillendegeneration  und  ein 
Teil  auck  Marksckeidenzerfall.  Auf  dieser  ganzen  Strecke  feklte 
natiirlick  auck  die  primare  Farbbarkeit;  auBerdem  feklte  sie  nock 
2  mm  weiter  abwarts  in  den  meisten  Fasern  und  war  im  peripkereren 
Teil  fast  ttberall  viel  sckwacker  (keller)  als  normal  und  im  obersten 
Ende  des  linken  Nerven.  Bei  dem  Teil  des  linken  Nerven,  der  erst  am 
zweiundzwanzigsten  Tage  nack  der  Durcksckneidung  kerausgenommen 
war,  lag  die  zentrale  Grenze  der  vollstandigen  Degeneration  und  des 
Sckwundes  der  primaren  Farbbarkeit  wesentlick  boker.    Es  erreickte 
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also  beim  ungereizten  Nerven  die  Degeneration  nach  22Tagen  nock  nicht 
den  Grad,  den  sie  hn  gereizten  Nerven  nach  13  Tagen  erreichte.  — 
Bei  den  Sornmerfroscken  war  alles  ganz  analog,  nur  ging  es  sckneller 
und  die  Degeneration  des  gereizten  Nerven  war  nock  ausgedeknter. 

Beim  taglick  nack  der  Durcksckneidung  gereizten 
Froscknerven  erlisckt  also  die  Erregbarkeit  um  mekr 
als  ein  Drittel  f rttker  als  beim  gleickbekandelten  aber 
nicktgereiztenNerven;  die  Fibrillensaureversckwindet 
fritker  und  die  Degeneration  verlauft  sckneller. 

Ick  bin  mir  dessen  vollstandig  bewuBt,  daft  der  elektriscke  Eeiz 
den  naturlicken  wokl  kaum  ersetzen  kann?  aber  er  ist  derjenige,  den 
man  nock  am  ekesten  benutzen  darf.  Da  nun  der  Vorgang  im  Nerven 
nack  der  allgemeinen  und  sekr  plausiblen  Vorstellung  immer  derselbe 
ist  7  gleickgiiltig  durck  welcke  Art  von  Reiz  er  veranlafit  wird,  so 
kann  man  auf  Grund  dieser  Versucke  jedenfalls  sagen,  daB  es  der 
Mangel  an  Aktivitat  nickt  sein  kann?  der  die  Nervenfasern  zur 
Degeneration  bringt. r)  Die  Aktivitat  feklt  ja  nun  zwar  nack  der 
Durcksckneidung  des  Nerven  nur  in  den  motoriscken  Fasern,  wie 
Goldsckeider  (1894)  mit  Eeckt  kervorgekoben  kat?  aber  es  konnte 
jemand  sagen  (und  Lenkossek  [1895]  kat  dies  in  der  Tat  getan),  es 
kandle  sick  bei  der  Erkaltung  eines  Nerven  nickt  um  die  Erregungs- 
wellen,  welcke  von  der  Peripkerie  kommen,  sondern  nur  um  solcke 
zentralen  Ursprungs,  die  man  natiirlick  im  sensiblen  Nerv  ebensogat 
annekmen  kann;  wie  im  motoriscken. 

Goldsckeider  kat  nun  angesickts  dieses  ansckeinenden  Widersprucks 
die  Hypotkese  aufgestellt;  daB  dauernd  von  der  Ganglienzelle  aus  ein 
Stoff  (vielleickt  von  der  Art  eines  Fermentes)  in  den  Acksenzylinder 
wandere,  welcker  diesen  zur  Erkaltung  des  normalen  Stoffwecksels 
anrege.  Diese  Stoff wanderung  fiele  nack  Durcksckneidung  eines  Nerven 
fort  und  deswegen  degeneriere  er.  (Lenkossek  [sieke  oben]  setzt  an 
Stelle  der  Stoffwanderung  einen  Erregungsvorgang  der  von  der  Gan- 
glienzelle und  speziell  vom  Kern  in  den  Acksenfortsatz  kineinstromen 
soil.)  Ware  diese  Annakme  ricktig7  so  mufiten  die  peripkeren  Partien 
eines  durckscknittenen  Nerven  zuerst  degenerieren ,  weil  man  dock 
annekmen  sollte,  daB  in  dem  cler  Ganglienzelle  naker  gelegenen  Teil 
der  Faser  mekr  von  dieser  Substanz  vorkanden  sei.  Andrerseits  ware 
es  auck  sckwer  zu  versteken7  warum  bei  dauernder  Erregung  des 
peripkeren  Stumpfes  die  Degeneration  sckneller  gekt?   man  muBte 

1)  Wenn  auch  die  Degeneration  dnreh  Faradisation  des  peripheren  Stumpfes 
beschleimigt  wird,  so  schadet  es  doch  sicher  nichts,  wenn  man  nach  wie  vor  bei 
Fallen  von  Nervennaht  elektrisiert.  Zugrunde  geht  der  peripbere  Stumpf  zunachst 
doch.  Die  Elektrisierung  soil  ja  auch  nicht  den  Nerven .  erhalten ,  sondern  die 
Muskeln. 
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grade  annehinen  wollen,  daB  die  hypothetische  Substanz  durch  die 
Erregungswellen  nach  der  Peripherie  hin  befordert  wiirde.1) 

Wie  ich  oben  beschrieben  babe ,  geht  die  Degeneration  bei  Kon- 
tinuitatstrennung  von  der  V erletzung  aus  nach  beiden  Seiten.  Von 
einem  Haltmachen  an  der  ersten  Kanvierschen  Einschniirung ,  wie  es 
von  Engelmann  vertreten  wxtrde-,  ist  im  allgemeinen  nichts  zu  be- 
merken ;  vielmehr  geht  sie  erst  langsam,  spater  schneller  im  zentralen 
wie  im  peripheren  Abschnitt  ohne  sichtbare  Haltepunkte  von  Faser- 
abschnitt  zn  Faserabscknitt  weiter.  Monckeberg  and  ich  haben  uns 
daher  von  einem  gegensatzlicken  Unterschied  zwischen  entziindlicher 
oder  traumatischer  Degeneration  (welche  nur  das  verletzte  Faser- 
segment  ergreifen  soil)  und  sekundarer  oder  paralytischer  Degeneration 
(die  nur  im  periphereu  Stumpf  und  hier  tiberall  gleichzeitig  in  Er- 
scheinung  treten  soil),  nicht  iiberzeugen  konnen.  (Diese  Unterscheidung 
zwischen  entziindlicher  und  paralytischer  Degeneration  wurde  zuerst 
von  Schiff  [1850]  aufgestellt.  Spater  haben  Engelmann  [1870]  und 
andre  versucht7  sie  unter  dem  Namen  traumatische  und  sekundare 
Degeneration  Aveiter  zu  begriinden.  Zuzugeben  ist?  daB  der  destruktive 
ProzeB  an  der  Durchschneidungsstelle  zuerst  langsam  einsetzt.  Es 
fehlt  aber  nach  meinen  Erfahrungen  durchaus  an  einer  scharfen  Ab- 
grenzung  am  nachsten  Schnitrring.) 

Ich  bin  auf  Grund  meinerYersuche7  besonders  auch  derer,  welche  an 
autogen  regenerierten  Nervenstucken  angestellt  sind  (siehe  Kapitel  12), 
zu  dem  Eesultat  gekommen;  daB  es  nach  Kontinuitatstrennung  iiberhaupt 
nur  e  i  n  e  Art  von  Degeneration  gibt  und  zwar  nur  traumatische. 
Die  Schadigung,  welche  durch  das  Trauma  gesetzt  wird,  stort  das 
Lebensgleichgewicht  des  Nerven,  zunachst  aber  nur  der  Partien,  welche- 
der  Verletzung  am  nachsten  gelegen  sind.  Hier  etabliert  sich  ein  krank- 
hafter,  degenerative!'  ProzeB ,  welcher  sich  von  Teilchen  zu  Teilchen 
fortsetzt7  grade  so?  wie  etwa  eine  Entzimdung  vom  Punkt  der  ersten 
Schadigung  aus  einen  Punkt  der  Umgebung  nach  dem  andern  ergreift. 
Nach  der  Peripherie  zu  pflanzt  sich  der  krankhafte  ProzeB  bis  ans 
Ende  fort,  nach  dem  Zentrum  zu  macht  er  friiher  oder  spater  halt; 
aber  nicht  deswegen  weil  hier  die  zugehorigen  Ganglienzellen  gelegen 
sind;  die  als  nutritorisches  Zentrum  dienen,  sondern  weil  ein  relativer 
Unterschied  in  der  Lebenskraft  des  zentraleren  und  periphereren  Endes 
existiert,  den  man  als  eine  Art  von  Polarisation  auffassen  kann.  Der 
Beweis  hierfiir  liegt  in  dem  spater  genauer  zu  beschreibenden  Befund, 
daB  nach  einer  zweiten  Durchschneidung  eines  autogen  regenerierten 
Nerven  der  DegenerationsprozeB  das  zentralere  Ende  nicht  im  hoheren 

1)  Diesen  Einwanden  konnte  man  durch  die  gezwungene  Annalime  begegnen, 
daf5  die  hypothetische  Substanz  nicht  von  der  Zelle  in  den  Achsenzylinder  hinein- 
diffundiere,  sondern  von  den  periphersten  Enden  aus  hineingesogen  wiirde. 
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MaBe  ergreift,  als  bei  der  Durcbsclmeidung  eiues  Nerven,  der  noch  rnit 
seineni  Zentrum  in  Verbindung  ist,  wabrend  das  periphere  Ende  bier 
ebenso  einem  vollstandigen  Zerfall  anbeimfallt  wie  sonst. 

Wenn  diese  Ansicbt  ricbtig  ist,  daB  nur  die  Scbadigung  die 
Degeneration  veranlaBt,  aber  nicbt  die  Aufbebung  der  Erregungs- 
leitung  (Paralyse)  oder  des  nervosen  Zusammenbanges  mit  dem 
Zentrum  itberbaupt,  dann  muB  bei  lokalen  Scbadigungen 
des  Nerven,  welcbe  dieLeitung  nocb  nicbt  unter- 
b  r  e  c  b  e  n ,  eine  Degeneration  eintreten  konnen  und  bei 
L  e  i  t  u  n  g  s  u  n  t  e  r  b  r  e  c  h  u  n  g  e  n ,  welcbe  den  Nerven  nur 
we  nig  scbadigen,  die  Degeneration  ausbleiben  oder 
langsamer  eintreten.    Beides  laBt  sicb  zeigen: 

Bei  starker  Kompression  eines  Nerven,  wie  sie  gewobnlicb  zu 
Degenerationszwecken  angewendet  wird,  tritt  eine  vollkommene  Zer- 
storung  der  Acbsenzylinder  ein  und  das  obere  und  untere  Ende  des 
Nerven  bangen  nur  nocb  auBerlicb  durcb  das  Bindegewebe  und  die 
leeren  Scbwannscben  Scheiden  rniteinander  zusammen.  Bei  vorsicbtiger 
scbwacber  Kompression  kann  man  aber  die  Leitung  temporal*  unter- 
brecben;  sie  kebrt  zuriick,  wenn  die  Kompression  aufgeboben  wird 
fsiebe  Kapitel  14).  Dabei  bleiben  die  Fibrillen  intakt  und  nur  die  Mark- 
scbeidensubstanz  und  die  Perifibrillarsubstanz  werden  nacb  beiden 
Seiten  f ortgedrangt.  Wir  besitzen  also  in  der  scbwacben  Kompression  ein 
Mittel,  den  Nerven  zu  scbadigen,  obne  die  Leitungsfabigkeit  aufzubeben. 

Um  die  Kompression  in  der  ricbtigen  Abstufung  am  lebenden 
Tier  vornebmen  zu  konnen,  wurde  folgender  Apparat  benutzt:  Ein 
Elf enbeinstabcben ,  wie  es  in  Figur  64  abgebildet  ist,  wurde  mit 
.der  Rhine  nacb  unten  mit  einer  Klammer  an  einem  Stativ  befestigt. 
Uber  dem  Stabcben  war  eine  Rolle  befestigt,  eine  zweite  in  der- 
selben  Hobe  und  Lage  etwa  15  cm  davon  seitwarts.  Uber  die 
Rollen  war  ein  Faden  gelegt,  an  dessen  einem  Ende  eine  Scbale 
fiir  Gewicbte  bing,  an  dessen  anderni,  iiber  dem  Stabcben  befincl- 
licben  Ende  ein  Drabtbiigel  befestigt  war.  Die  Gewicbtscbale  konnte 
wie  in  Figur  64  untersttitzt  werden.  Unter  dem  Stabcben  stand  ein 
nacb  unten  und  oben  beweglicbes  Tiscbcben.  Auf  diesem  wurde 
ein  Froscb  befestigt,  der  Iscbiadicus  unter  Scbonung  der  GefaBe 
freigelegt  und  ein  Seidenfaden  unter  ibm  bindurcbgezogen.  Die 
Enden  dieses  Fadens  wurden  an  den  Enden  des  daritber  scbwebenden 
Drabtbiigels  befestigt  und  der  Tiscb  soweit  in  die  Hobe  gescbraubt, 
daB  der  Iscbiadicus  in  die  Rinne  des  Stabcbens  zu  liegen  kam. 
Wurden  jetzt  Gewicbte  auf  die  Scbale  gesetzt  und  ibre  Unterstiitzung 
berabgescbraubt,  so  zog  der  Seidenfaden  den  Nerven  an  das  Elfenbein- 
stabcben  beran  und  komprimierte  ibn.  Die  Reibung  (?)  war  bei  diesem 
Apparat  geringer  als  bei  dem  weiter  unten  bescbriebenen ,  so  daB 
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sckon  Gewickte  von  16 — 24  g  geniigten,  urn  den  Nerven  bei  einer 
Einwirkungsdauer  von  30—60"  undurckgangig  zu  machen. 

Ich  lieB  das  Gewickt  stets  eine  Minute  einwirken.  Danack  wurde 
die  Wunde  vernakt  (eventuell  zur  Kontrolle  nock  der  andre  Isckiadicus 
durckscknitten)  und  taglick  beobacktet.  Nack  einer  Zeit,  welcke  geniigt, 
urn  die  Degeneration  in  der  Nake  einer  Durcksekneidungsstelle  gut 
sicktbar  zu  macken  (im  Sommer  etwa  18  Tage,  im  Herbst  und  Winter 
etwa  25  Tage),  wurden  die  Tiere  getotet  und  die  Nerven  untersuckt. 

Es  stellte  sick  nun  keraus,  daB  bei  Kompressionsstarken,  welcke 
eine  vollstandige  Erkolung  der  Leitungsfakigkeit  nock  grade  zu- 
lassen,  nack  einigen  Tagen  eine  partielle  Leitungsunfakigkeit  auftritt, 
welcke  von  einer  teilweisen  Degeneration  der  Nervenfasern  des  Nerven 
begleitet  ist.  1st  die  Kompression  etwas  starker,  so  daB  keine  voll- 
standige Erkolung  eintritt,  so  wird  der  Nerv  nack  einigen  Tagen 
ganz  undurckgangig  und  es  tritt  eine  vollstandige  Degeneration  ein.  (Da 
die  Kompression  nickt  uberall  im  Nerven  die  gleicke  Starke  erreickt, 
so  ist  es  nickt  zu  verwundern,  daB  die  Degeneration  mancke  Fasern 
ergreift,  andre  versckont.)   Ick  lasse  nun  kier  einige  Beispiele  folgen. 

Frosck  1.  (Die  besckriebenen  Froscke  stammen  alle  von  einer 
groBeren  Serie.  Sie  wurden  am  gleicken  Tage?  22.  September  19027 
operiert  und  am  gleicken  Tage,  17.  Oktober,  getotet.)  Kompression 
mit  24  g;  Erregbarkeit  oberkalb  der  Operationsstelle  vor  und  nack  der 
Kompression  bei  21  cm  Rollenabstand.  Nack  dem  Naken  zeigt  sick 
die  Rezeptionsfakigkeit  und  die  Motilitat  kerabgesetzt  7  jedock  sind 
beide  uberall  vorkanden.  In  den  nacksten  Tagen  blieb  das  Bild 
dasselbe.  Vom  secksten  Tage  an  nakm  die  Motilitat  und  Rezeptions- 
fakigkeit immer  mekr  ab.  Nack  zekn  Tagen  war  keine  Motilitat  mekr 
in  den  innervierten  Muskeln  zu  bemerken,  die  Rezeptionsfakigkeit  war 
bis  auf  eine  kleine  Stelle  an  der  Ferse  ganz  versckwunden.  So  blieb 
es  bis  zum  Tage  der  Sektion.  Bei  Reizung  unterkalb  und  oberkalb 
der  Kompressionsstelle  bewegte  sick  bei  22  cm  Rollenabstand  der 
Gastrocnemius  nock  spurweise,  alle  andern  Muskeln  blieben  in  Ruke. 
Bei  starkerer  Reizung  trat  kein  groBerer  Effekt  ein.  Es  muBten  also 
auck  nock  einige  wenige  motoriscke  Fasern  erkalten  sein.  —  Nack 
beiden  Seiten  von  der  Kompressionsstelle  zeigten  sick  die  Marksckeiden 
und  Acksenzylinder  aller  Fasern  mit  Ausnakme  von  kockstens  einein 
Dutzend  auf  eine  Strecke  von  etwa  2  mm  ganz  zerfallen  (Fig.  49  C). 

Frosck  2.  Kompression  mit  20  g;  Erregbarkeit  vorker  und  nackker 
bei  etwa  20  cm.  Nack  der  Operation  ganz  normal.  LaBt  sick  Ab- 
duktion  des  Beines  nickt  gefallen.  Nack  zwei  Tagen  ist  die  Re- 
zeptionsfakigkeit nock  uberall  unvermindert  vorkanden.  Beim  Hock- 
keben  und  Sitzen  werden  beide  Beine  gleick  angezogen,  dock  ist 
die  Mittelzeke  des  reckten  (operierten  Beines)  manckmal  etwas  urn- 
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geschlagen.  Vom  secksten  bis  zwolften  Tage  nimmt  die  Rezeptions- 
fakigkeit  und  Motilitat  scknell  ab.  Am  zwolften  Tag  ist  die  Re- 
zeptionsfakigkeit  nur  nock  in  cler  Gegend  der  Ferse  deutlich  vorhanden. 
Das  rechte  Bein  zeigt  beim  Sprung  fast  nur  nock  Bewegung  im 
Obersckenkel ;  beim  Sitzen  wird  der  Untersckenkel  nickt  mekr  an- 
gezogen,  die  Zeken  sind  gekriimmt.  Beim  Aufkangen  kangt  der 
Untersckenkel  scklaff  kerab.  Der  Fufi  wird  bei  Reiz  an  der  Ferse 
nock  unvollkommen  bewegt,  die  Zeken  gar  nickt  mekr.  In  den 
nacksten  Tagen  tritt  keine  weitere  Veranderung  ein.  Nack  der  Sektion 
gerat  der  Gastrocnemius  bei  20  cm  Rollenabstand  in  Kontraktion.  Die 

<—>  A. 


Fig.  49.  Degeneration  von  Froschnerven ,  welche  (A — C)  unter  Anwendung  geringer  Gewichte  an 
der  mit  Pfeilen  bezeichneten  Stelle  komprimiert  waren  oder  welche  (D)  durchschnitten  waren.  Die 
Zeit  von  der  Operation  bis  zur  Sektion  betrug  uberall  25  Tage.  Die  Degeneration  (Zerfall  der 
Markscheiden ,  welcher  durch  Punktreihen  angedeutet  ist)  ist  noch  auf  die  nachste  Umgebung  der 
Schadigungsstelle  bescbriinkt.    Das  zentrale  Ende  liegt  auf  der  linken  Seite.    N'aheres  im  Text. 

Vergrofierung  25mal. 

Sckwelle  ist  unterkalb  und  oberkalb  der  Kompressionsstelle  gleick. 
Die  Strecker  zeigen  fast  keine  Reaktion  (beim  Reiz  vom  Nerven  aus), 
die  FuBmuskeln  gar  keine.  Etwa  ein  Viertel  aller  Fasern  ist  erkalten; 
die  iibrigen  sind  in  Degeneration  (Fig.  49  B). 

Frosck  3.  Kompression  mit  16  g.  Bis  zur  Sektion  zeigen  sick 
fast  keine  Storungen;  die  Rezeptionsfakigkeit  ist  iiberall  vorkanden, 
Sprung  und  Haltung  des  Beines  bis  zuletzt  fast  ganz  normal.  Bei 
der  Sektion  zeigt  sick  voile  Erregbarkeit  aller  Muskeln  vom  Nerven 
aus.  Trotzdem  zeigen  sick  an  der  Kompressionsstelle  etwa  ein  Viertel 
aller  Fasern  degeneriert  (Fig.  49  A).  Es  kann  also  eine  nickt  un- 
bedeutende  Zakl  von  Nervenfasern  degeneriert  sein?  okne  dafi  sick 
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dies  pkysiologisck  bemerkbar  macht.  (Dieselbe  Erfakrung  ist  bereits 
mehrfach  von  Neuropatkologen  gemacht  worden.) 

AuBer  den  drei  bescliriebenen  Froscken  babe  ich  noch  eine  An- 
zahl  andrer  hergestellt,  welcke  sick  zwiscken  diese  drei  einreiken 
wurden,  auf  deren  Besckreibung  ick  aber  verzichten  kann.  An  andern 
Froscken  wurde  zur  Kontrolle  ein  Isckiadicus  in  derselben  Hoke  durck- 
schnitten,  in  der  die  Kompression  angelegt  wurde.  Bei  einigen  Tieren 
wurde  auck  auf  der  einen  Seite  komprimiert ,  auf  der  andern  durck- 
scknitten;  dies  ist  jedock  aus  deni  Grunde  nickt  sekr  praktisck,  weil 
man  dann  kein  gesundes  Bein  zum  Vergleick  der  allmaklick  nack  der 
Kompression  eintretenden  Veranderungen  besitzt.  Bei  alien  durck- 
scknittenen  Vergleicksnerven  war  nun  der  DegenerationsprozeB  im 
Nerven  nickt  weiter  fortgesckritten  als  in  den  Fasern,  welcke  inf olge 
der  Kompression  in  Degeneration  verf alien  waren!  (Fig.  52  D). 

Am  lekrreicksten  sind  Froscke  wie  der  unter  2  besckriebene. 
Hier  tiben  die  komprimierten  Nervenf asern  zunackst  i  k  r  e  F  u  n  k  t  i  o  n 
ganz  wie  bei  ein  em  normal  en  Tier  aus,  mit  der  Zeit 
t  r  i  1 1  abereine  F  u  n  k  t  i  o  n  s  s  t  o  r  u  n  g  (Leitungsunterbreckung)  e  i  n , 
welcke  kockstAvakrsckeinlick  mit  dem  Eintritt  der  Degeneration  an  der 
Kompressionsstelle  Hand  in  Hand  gekt.  Bemerkenswert  ist?  daB  die- 
jenigen  Fasern,  welcke  der  Degeneration  nickt  ankeimf alien ;  bei  der 
Sektion  dieselbe  Reizsckwelle  zeigen,  welcke  sie  vor  der  Kompression 
besaBen.  Da  auBerdem  die  Menge  der  degenerierenden  Fasern  ab- 
kangig  ist  von  der  Starke  der  Kompression ,  da  entziindlicke  Ver- 
anderungen an  der  Kompressionsstelle  feklen  und  der  D e genera- 
tions pro  zeB  ebenso  scknell  einsetzt  wie  nack  Durck- 
sckneidung,  so  wird  man  die  Degeneration  nickt  als  sekundare 
Folge  einer  durck  die  Kompression  kervorgeruf enen  Entzundung  anseken 
konnen.  Man  wird  vielmekr  annekmen  miissen,  daB  die  maBige 
Kompression  (durck  das  Versckieben  der  Marksubstanz  und  der  Peri- 
fibrillarsubstanz)  eine  lokale  Sckadigung  der  Nervenf asern 
(resp.  der  sie  zusammensetzenden  Zellen)  bedingt,  welcke  zwar 
zunackst  nock  die  pkysiologiscke  Tatigkeit  (Leitung)  zu- 
laBt7  mit  der  Zeit  aber  trotz  der  erkaltenen  Leitungs- 
fakigkeit  zur  Degeneration  fiikrt.  Ick  zieke  also  aus  diesen 
Versucken  den  SckluB,  daB  bei  der  Nervendurcksckneidung 
nickt  die  Unterbreckung  der  Leitung  oder  des  Zusam- 
menkanges  mit  den  Gang  lien  zellen  dieDegenerationbe- 
dingt;  sondern  die  lokale  Schadigung  der  betrotfenen  Nervenstelle. 

Man  kat  auf  die  versckiedenste  Weise  Nerven  gesckadigt,  dock 
kat  man  bisker  nack  alien  Verfakren  und  immer  nack  der  gleicken 
Zeit  die  Degeneration  eintreten  seken.    Im  allgemeinen  feklen  zwar 
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bei  den  meisten  Autoren  detaillierte  Zeitangabem  wo  solcbe  aber  vor- 
lianden  sind;  da  lafit  sich  der  ScbluB  zieben,  daB  es  fur  den  Ablauf 
der  Degeneration  ganz  gleicli  ist,  ob  der  Nerv  durcbscbnitten,  kom- 
primiert  oder  veratzt  wird.  Ich  selber  babe  meine  Aufmerksamkeit 
auf  diesen  Punkt  gericbtet  gehabt,  weil  es  mir  darauf  ankam,  eine 
Metbode  der  Leitungsunterbrecbung  zu  finden,  bei  welcber  keine  oder 
eine  verlangsamte  Degeneration  zustande  kommt;  aber  aucb  icb  fand 
zunacbst,  daB  es  ganz  gleicbgiiltig  ist,  wie  die  Unterbrecbung  aus- 
gefiibrt  wird.  Durcbfrieren  einer  kurzen  Nervenstrecke  (eine  Metbode, 
die  mir  durcb  Kiibne  bekannt  wurde),  lokale  Erwarmung  auf  50—60° 
(in  Gemeinscbaft  mit  Monckeberg  angestellt),  lokale  Einwirkung  von 
Sauren  u.  s.  w.  —  alle  diese  Unterbrecbungsarten  bracbten  nacb  der 
gleicben  Zeit  die  Erregbarkeit  zum  Aufboren  und  die  Degeneration 
zum  Beginnen.  ScblieBlicb  wablte  icb  aus  tbeoretiscben  Griinden, 
welcbe  sicb  aus  spater  zu  bescbreibenden  Versucben  ergaben,  Ammo- 
niakdampfe  —  und  diese  fiibrten  zum  Ziel!  Die  Zabl  meiner  Ver- 
sucbe  ist  allerdings  nocb  sebr  klein  —  icb  batte  keine  Zeit  langere 
Versucbsreiben  anzustellen  — ,  aber  sie  geniigen  bereits,  urn  zu  zeigen, 
daB  die  Leitung  unterbrocben  werden  kann;  obne  daB  die  Degenera- 
tion nacb  derselben  Zeit  eintritt,  wie  nacb  starkeren  Verletzungen 
(Durcbscbneidungj  Kompression?  Verbriibung  u.  s.  w.). 

Es  wurde  ein  Stiick  Bambusrobr  (1  cm  dick)  und  ein  Stuck  Glas- 
robr  so  ausgewablt,  daB  sie  grade  ineinander  gescboben  werden  konnten. 
In  das  Bambusrobr  wurden  am  Querscbnitt  zwei  sicb  gegenitberliegende 
Scblitze  von  der  Breite  eines  Hunde-Iscbiadicus  eingefeilt;  das  Glas- 
rohr  erbielt  an  den  entsprecbenden  Stellen  einen  konkaven,  gleicb- 
breiten  Scbliff.  Auf  die  freien  Enden  wurde  je  ein  Gummiscblaucb 
aufgesetzt  und  der  eine  mit  einer  Durcbleitungsf lascbe ,  welcbe  mit 
Ammoniakwasser  gefiillt  war7  in  Verbindung  gebracbt.  Wurde  Luft 
in  die  Flascbe  geblasen,  so  stromte  natiirlicb  mit  Ammoniak  ge- 
scbwangerte  Luft  durcb  die  aus  den  beiden  ineinander  gesteckten 
Robren  gebildete  Kaminer.  —  Bei  den  zu  operierenden  Hunden  wurde 
der  Iscbiadicus  freigelegt  und  in  den  Spalt  des  Bambusrobrs  gebracbt. 
Hierauf  wurde  das  Glasrobr  in  das  Bambusrobr  bineingescboben ,  bis 
es  dem  Nerven  gut  anlag,  obne  ibn  zu  quetscben.  Der  VerscbluB  ist 
ein  ziemlicb  vollstandiger.  Der  andre  Gummiscblaucb  leitet  den  aus 
der  Kammer  ausstromenden  Ammoniakdampf  ab. 

Icb  bestimmte  nun  zuerst  den  Eollenabstand  eines  Induktions- 
apparates,  bei  welcbem  Eeizung  oberbalb  und  unterbalb  der  Kammer 
die  FuBmuskeln  zum  Zucken  und  das  —  nicbt  ganz  tief  atberisierte 
—  Tier  zu  allgemeinen  Reaktionen  (Bewegen  und  StimmauBerung) 
brachte.  Hierauf  wurde  Ammoniakdampf  so  lange  durcb  die  Kammer 
geleitet;  bis  aucb  bei  sebr  starker  Reizung  unterbalb  der  Kammer  nur 
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nock  die  Muskeln  zuckten  (also  keine  Leitung  mehr  zum  Zentrum  da 
war)  und  bei  Reiz  oberkalb  der  Kammer  nur  nock  allgemeine  Reak- 
tionen  eintraten,  die  Muskeln  aber  in  Ruke  blieben.  (Um  nickt  durch 
Stromscbleifen  getausckt  zu  werden,  muB  man  mindestens  2  cm  unter- 
kalb und  oberbalb  die  Reizung  ausfiikren.)  Uber  dieses  Stadium  kinaus 
soil  man  nicbt  die  Ammoniakeinwirkung  fortsetzen;  auck  soil  man 
nie  zu  starke  Ammoniakdampfe  anwenden. 

Hund  1 .  Andertkalb  Minuten  nack  dem  Beginn  der  Durckleitung 
war  die  Reizleitung  von  unten  nack  oben  und  umgekekrt  vollstandig 
aufgekoben  (Reizsckwelle  34  cm  Rollenabstand).  Nack  drei  Tagen 
(nack  73  Stunden)  wurde  der  Nerv  freigelegt.  Bei  Reizung  unterkalb 
der  Einwirkungsstelle  zuckten  die  Muskeln  des  FuBes  und  der 
Gastrocnemius  bei  einem  Rollenabstand  von  20  cm.  Auck  bei  Reizung 
mit  maximalen  Stromen  (5  cm  und  weniger)  blieb  es  nur  hierbei.  Das 
Tier  reagierte  nickt.  Auck  oberbalb  der  Einwirkungsstelle  mufite  ick 
einen  Rollenabstand  von  18 — 20  cm  anwenden ,  um  iiberbaupt  eine 
Reaktion  zu  erbalten;  diese  besckrankte  sick  aber  auck  bei  starksten 
Stromen  auf  allgemeine  Bewegungen  und  StimmauBerung.  Auck  nickt 
die  geringste  Bewegung  in  den  Muskeln  des  Untersckenkels  trat  ein. 
Die  Einwirkungsstelle  des  Ammoniaks  war  also  nock  absolut  undurck- 
giingig  fitr  die  Leitung;  trotzdem  war  die  peripbere  Strecke  nock  gut 
erregbar.  Nack  Dureksckneidung  des  Nerven  und  gleicker  Wartezeit 
pflegt  der  Nerv  beim  Hunde  bereits  vollig  unerregbar  zu  sein. 
Hocbstens  zeigt  sick  nocb  weit  peripker  sckwacbe  Erregbarkeit.  In 
der  Nake  der  Durcksckneidungsstelle  findet  man  stets  auf  eine  Strecke 
von  mekreren  Centimetern  Fibrillen  und  Markscbeidenzerfall.  Bei 
diesem  Ammoniaknerv  war  auck  nickt  eine  Spur  von  De- 
generation nack  73  Stunden  zu  bemerken.  Alle  Fasern 
batten  bis  an  die  Einwirkungsstelle  (und  auck  in  derselben)  primare 
Farbbarkeit;  die  Fibrillen  waren  tiberall  glatt  und  von  Marksckeiden- 
veranderung  war  erst  reekt  nicbts  zu  seben  (auBer  an  der  Einwirkungs- 
stelle, wo  das  Mark,  wie  man  sagt7  geronnen  aussab). 

Hund  2.  Recbts  und  links  Iscbiadicus  bis  zur  Undurcblassigkeit 
mit  Ammoniakdampfen  bebandelt.  Reizsckwelle  26 — 28  cm.  Links 
nack  vier  Tagen  (96  Stunden)  eroffnet.  Einwirkungsstelle  ganz  rot, 
Nerv  unterkalb  grau.  Unterbalb  keine  Erregbarkeit.  Degeneration, 
wie  nack  Durckscbneidung.  Offenbar  batte  bier  das  Ammoniak  zu 
lange  eingewirkt.  —  Recbts  am  z  w  o  1  f  t  e  n  Tage  nack  der  Ammoniak- 
bekandlung  freigelegt  (Einwirkungsstelle  sckwack  rosa):  Bei  Reizung 
unterbalb  der  Einwirkungsstelle  sckon  bei  24  cm  Abstand  gute  Zuckungen 
im  Gastrocnemius  und  den  Zeken.  Auck  bei  starkem  Reiz  keine  Leitung 
nack  dem  Zentrum.  Bei  Reiz  oberbalb  der  Einwirkungsstelle  Reaktion 
des  ganzen  Tieres  von  24  cm  an.    Bei  ganz  starkem  Reiz  (10  cm  Rollen- 
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abstand)  zucken  auch  die  Zehen,  a  b  e  r  n  i  e  der  Gastrocnemius.  (Reiz- 
stelle  3  cm  Tiber  der  Einwirkungsstelle.)  Yon  oben  nach  unten  schien 
also  etwas  Durchlassigkeit  der  Einwirkungsstelle  vorbanden  zu  sein, 
aber  n  u  r  f  ti  r  e  i  n  e  n  T  e  i  1  der  F  a  s  e  r  n.  —  Bef und :  So  weit  die 
Einwirkungsstelle  reicht,  sind  alle  Fasern  bis  auf  ein  dunnes  in  der 
Mitte  gelegenes  Biindel  degeneriert  (Marktriunmer).  Im  peripheren 
Teil  des  Nerven  finden  sich  mindestens  dreimal  soviel  Fasern 
mit  erhaltenen  Markscheiden  und  Fib  rill  en,  daneben  eine 
Anzahl  von  Fasern  mit  zerfallenen  Markscheiden;  die  Zahl  derselben 
nimmt  nach  der  weiteren  Peripherie  zu  immer  mehr  ab.  Prim  are 
Farbbarkeit  in  vielenFasern  bis  zur  Einwirkungsstelle 
vorbanden.  Sicherlich  war  en  hier  also  eine  Menge 
Fasern  vorhanden,  welche  zwolf  Tage  lang  vom  Zen- 
trum  nervos  get  remit  war  en,  ohne  degeneriert  zu  sein. 

Hund  3.  Rechts  und  links  Ammoniakeinwirkung  bis  zur  Un- 
durchlassigkeit.  Rechts  wurde  dann  der  Nerv  einen  Zentimeter  ober- 
halb  der  Einwirkungsstelle  durchschnitten.  Rechts  und  links  nach 
vier  Tagen  freigelegt  (97  Stunden  nach  der  Operation).  Reenter  Nerv 
unterhalb  der  Einwirkungsstelle  unerregbar,  aber  noch  von  weiBem 
Aussehen,  wahrend  der  kurze  Stumpf  oberhalb  der  Einwirkungsstelle 
bis  zur  Durchschneidungsstelle  bin  und  die  Einwirkungsstelle  selber 
gelblichgrau  waren.  —  Links  Zuckungen  der  Muskeln  bei  Reiz 
mit  23  cm  Rollenabstand ,  hauptsachlich  in  den  Zehen,  weniger  im 
Gastrocnemius.  Auch  bei  starkster  Reizung  keine  Durch- 
gangigkeit  der  Einwirkungsstelle,  weder  von  oben  nach 
unten,  noch  von  unten  nach  oben.  —  Refund  rechts  (wo  der  Nerv 
auBer  der  Ammoniakwirkung  auch  durchschnitten  war):  Im  zentralen 
Ende  (oberhalb  der  Ammoniakeinwirkung)  Degeneration  aller 
Fasern  bis  zur  vollstandigen  Markzerstiickelung  (merkwiirdigerweise 
waren  von  dieser  Degeneration  die  allerzentralsten  Enden  der  meisten 
Fasern  ausgenommen.  Hier  direkt  an  der  Durchschneidungsstelle 
waren  die  Markrohre  besser  erhalten).  Die  vollstandige  Degeneration 
setzte  sich  noch  ein  Stiick  weit  in  die  Einwirkungsgegend  hinein  fort; 
aber  noch  innerhalb  dieser  traten  viele  Fasern  zu  Tage,  welche  ge- 
streckte  Markrohre  und  unversehrte  Fibrillen  hatten.  Die  Zahl  der- 
selben nahm  nach  der  Peripherie  hin  immer  mehr  zu,  so  dafi  unterhalb 
der  Einwirkungsstelle  und  bis  zur  auBersten  Peripherie  hin  nur  noch 
wenige  (vielleicht  ein  Zehntel  aller  Fasern)  in  Degeneration  getroffen 
wurden.  Alle  andern  waren  im  Aussehen  ganz  normal. 
Auf  Praparaten,  die  primar  gefarbt  waren,  zeigte  sich  in  vielen  Fasern 
noch  primare  Farbbarkeit,  allerdings  schwach  und  diskontinuierlich. 
Durch  die  Ammoniakeinwirkung  war  also  sicherlich  der 
degenerative  ProzeB,   der  von  der  Durchschneidungs- 
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s telle  ausging,  in  den  meisten  Fasern  kupiert  worden, 
denn  das  Auf  ho  r  en  der  Degeneration  inner halb  der 
Einwirkungsstelle  war  ein  zieinlick  schroffes.  Nacb 
einfacher  Durchschneiclung  findet  man  sonst  nacb  vier  Tagen  keine 
Spur  von  primarer  Farbbarkeit  mebr  und  die  Markscbeiden  sind  zu 
dieser  Zeit  bereits  bis  zur  Peripberie  bin  in  Ellipsoidbildung  ! 

Befund  im  linken  (nicbt  durchschnittenen)  Nerven:  In  der  Mitte 
der  Einwirkungsstelle  treten  einige  degenerierte  Fasern  auf  (Ellipsoid- 
bildung). Solche  finden  sicb  iin  peripberen  Ende  bis  zum  Ende  bin. 
Ibre  Zabl  betragt  etwa  ein  Siebentel  aller  Fasern.  Der  Rest  z  e  i  g  t 
v  o  1 1  ko  m  m  e  n  e  rb  a  1 1  e  n  e  M  a  rk  s  c  b  e  i  d  e  n  u  n  d  N  e  u  r o  f  i  b  ri  1 1  e  n. 
Prima  re  Farbbarkeit  wurde  in  alien  die  sen  Fasern  ge- 
funden,  aucb  inner  halb  der  Einwirkungsstelle. 

Nacb  diesen  Befunden  muB  zugegeben  werden,  daB  die  ner- 
vose  Leitung  durcb  viel  langere  Zeit  hindurch  unter- 
b r o c h e n  s e i n  kann,  a  1  s  znr  vollkommenen  Degeneration 
nacb  Totaldurcbtrennung  no  tig  ist.  Es  ist  nicbt  die 
Leitung sunterbrechung,  welcbe  die  Degeneration  ber- 
vorruft.  Ammoniak  verhindert  fiir  lange  Zeit  die  Leitung ,  olme 
aber  den  Nerven  so  schwer  zu  schadigen,  daB  eine  Degeneration 
eintritt.  Es  bindert  auch  den  degenerativen  ProzeB,  wenn  dieser  sicb 
von  einer  Kontinuitatstrennung  aus  fortsetzt.  Bei  zu  starker  Ein- 
wirkung  schadigt  es  aber  den  Nerven  so  stark,  daB  die  Degeneration 
sicb  normal  entwickelt,  wie  nach  Verletzungen.  Andrerseits  ist  bei 
scbwacherer  Einwirkung  die  Leitungsunterbrechung  nicht  dauernd, 
wie  aus  dem  Befund  am  rechten  Nerven  des  Hundes  No.  2  und  speziell 
auf  diesen  Punkt  gericbteten  Versuchen  bervorgebt.  Jedenfalls  ist 
also  die  Degeneration  nicbt  eine  Folge  der  Aufhebung 
des  funktionellen  Zusammenhanges  zwiscben  Faser 
und  „nutritorischem"  Zentrum.  Vielmebr  ist  nacb  dem  vor- 
liegenden  Tatsachenmaterial  die  lokale  Scbadigung  des  Ner- 
ven  resp.  der  Zellen,  aus  denen  er  zusammengesetzt  ist,  also  das 
Trauma,  als  die  einzige  Ursache  der  nacb  Kontinuitats- 
trennung u.  s.  w.  eintretenden  Degeneration  anzuseben. 

Bei  toxiscben  Scbadigungen,  denen  der  Nerv  in  seinem  ganzen 
Verlauf  ausgesetzt  ist,  scheint  die  Degeneration  nacb  dem  Tatsachen- 
material der  menschlicben  Pathologie  stets  am  periphersten  Ende  einzu- 
setzen.  Es  ware  also  dieses  als  punctum  minimae  resistentiae  anzuseben. 

Es  seien  bier  nocb  einige  Befunde  iiber  die  Degeneration  bei  wirbel- 
losen  Tieren  erwabnt:  Bei  Arthropoden  treten  nacb  Nervendurcb- 
scbneidung  sicherlicb  Degenerationen  ein,  welche  bis  zu  einem  fast 
vollstandigen  Scbwunde  fuhren  konnen.  An  Hirudo  wurde  vor  einigen 
Jabren  von  Monckeberg  im  hiesigen  Institut  gearbeitet.  Aucb  Monate 
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nach  der  Durchschneidung  der  Kommissuren  zeigte  sich  auBer  in  der 
nachsten  Nahe  cler  Durchschneidungsstelle  keine  sichere  Degeneration. 
Daft  sich  in  jedem  Kommissurende  Fasern  befinden,  deren  zugehorige 
Zelle  abgetrennt  ist,  erscheint  auBer  Zweifel,  so  daB  also  nach  dem  bis- 
her  Yorliegenden  (die  Untersuchnng  bereitet  wegen  Unsicherheit  der  Me- 
thode  groBe  Schwierigkeiten)  beim  Blntegel  die  Abtrennung  einer  Faser 
von  der  Ganglienzelle  iiberhaupt  keine  Degeneration  bewirken  wurde. 


ELFTES  KAPITEL. 

Die  retrograden  Veranderungen  der  Ganglienzellen  nach 
Verletzung  der  zugehorigen  Nervenfasern  und  die  chro- 
nische  Degeneration  der  Nervenstumpfe. 

Nach  dem  Wallerschen  Gesetz  soil  bei  Verletzung  einer  Nerven- 
faser  die  Degeneration  nur  in  cellulifugaler  Richtung  erfolgen;  die 
Ursprungsganglienzelle  und  der  an  ihr  verbleibende  Faserstumpf  sollen 
aber  verschont  bleiben.  Der  zweite  Teil  dieses  Satzes  wurde  zuerst 
erschuttert,  als  Dickinson  (1869)  fand7  daB  langere  Zeit  nach  Am- 
putation eines  Gliedes  vom  zentralen  Nervenstumpf  nur  noch  ein  kleiner 
Rest  vorhanden  sei?  in  dem  kaum  noch  Nervenfasern  zu  erkennen 
sind.  Bald  darauf  wurde  von  Dickson  die  Entdeckung  gemacht,  daB 
im  Ritckenmark  von  solchen  Leuten7  denen  vor  langerer  Zeit  ein  Glied 
amputiert  war,  das  Vorderhorn  auf  der  betreffenden  Seite  verkleinert 
und  die  Zahl  der  motorischen  Ganglienzellen  in  demselben  verringert 
ist.  Beide  Befunde  sind  oftmals  bestatigt,  so  von  Hayem?  Dark- 
schewitsch  und  Redlich ;  eine  besonders  eingehende  Bearbeitung  erfuhr 
diese  Frage  durch  Marinesco  (1892).  Er  war  es  besonders,  der  diese 
gegen  das  Wallersche  Gesetz  sprechenden  Befunde  mit  diesem  in  Ein- 
klang  zu  bringen  versuchte,  indem  er  die  Annahme  machte,  daB  die 
Ganglienzelle  nicht  auf  die  Dauer  ohne  die  von  der  Peripherie  kom- 
menden  Erregungen  existieren  konne;  sie  enthielte  zwar  das  nutri- 
torische  Zentrum,  aber  dieses  miisse  zu  andauerndem  Funktionieren 
immer  von  der  Peripherie  her  angeregt  werden. 

Zu  einem  ahnlichen  Resultat  wie  die  Untersuchnng  Aniputierter 
fiihrten  die  Experimente,  welche  Gudden  und  seine  Schiller  an  jungen 
Tieren  ausfiihrten.  Wird  in  jugendlichem  Alter  ein  Nerv  durchschnitten 
oder  ausgerissen,  so  fiihrt  diese  Operation  zu  einer  mangelhaften  Aus- 
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bildung,  ja  zu  einer  Riickbildung  der  zugehorigen  Nervenkerne  im 
Zentralnervensystem.  Diese  Guddensche  Metliode  hat  eben  wegen  dieser 
Riickbildung  zur  Erkenntnis  der  Lokalisation  vieler  Nervenkerne  ge- 
fiihrt.  Gudden  selber  neigte  dazu,  den  Erfolg  der  Operationen  auf 
eine  Entwicklungshemmung  zuriickzufiihren.  Spater  gelang  es  aber 
Forel  (1886)  auch  bei  erwachsenen  Tieren  zu  einem  ahnlichen  End- 
resultat  zu  gelangen.  Es  wurde  einem  ausgewacbsenen  Kaninchen 
der  Nervus  facialis  ausgerissen;  nacb  141  Tagen  waren  die  Wurzel- 
fasern  des  Nerven  alle  degeneriert  und  die  Ganglienzellen  im  Facialis  - 
kern  bis  auf  wenige  verscbwunden.  Bei  Durchschneidung  desselben 
Nerven  war  ebenfalls  eine  starke  zentrale  Degeneration  vorbanden; 
sie  blieb  aber  hinter  der  nacb  Ausreifiung  gefundenen  erbeblicb  zuriick, 
woraus  Forel  den  ScbluB  zog,  daB  die  Degeneration  um  so  groBer  sei,. 
je  weniger  vom  Nerven  im  Zusammenbang  mit  dem  Kern  geblieben 
ist.  Es  zeigte  sicb  durcb  diese  Versuche,  wie  ja  auch  schon  durch 
die  Befunde  an  Amputierten,  daB  zentrale  Veranderungen  nach  Nerven- 
verletzung  nicht  nur  bei  Neugeborenen  eintreten,  daB  es  sicb  also 
auch  bei  der  Guddenschen  Methode  wohl  nicht  nur  um  eine  Ent- 
wicklungshemmung handelt. 

In  alien  diesen  Fallen  schien  es  sich  um  verhaltnismaBig  langsam 
ablaufende  Prozesse  zu  handeln,  welche  das  Wallersche  Gesetz  vom 
alleinigen  Degenerieren  des  peripheren  Faserabschnittes  nicht  allzu- 
stark  erschiitterten.  Denn  in  der  Tat  verlauft  ja  die  Wallersche  De- 
generation innerhalb  weniger  Tage ,  wahrend  es  sich  bei  Amputierten 
in  der  Regel  um  Jahre,  bei  Forels  Versuchen  um  Monate  handelte, 
Man  konnte  diesen  Tatsachen  gegeniiber  zur  Not  mit  der  von  Marinesco 
aufgestellten,  von  Goldscheider  erweiterten  Hypothese  auskommen,  daB 
die  Zellen  (und  mit  ihnen  die  zentralen  Nervenstiimpfe)  aus  Mangel 
an  peripheren  (und  zentralen)  Reizen  gewissermaBen  an  Inaktivitat 
zugrunde  gingen.1)  Diese  Hypothese7  welche  die  trophische  Funktion 
der  Ganglienzellen  aufrecht  erhalt,  kann  aber  gegeniiber  den  Resultaten, 
welche  Nissl  (1892)  mit  seiner  Metliode  forderte,  nicht  standhalten, 
denn  mit  dieser  Methode  zeigen  sich  Veranderungen  an  den  Ursprungs- 
ganglienzellen  nach  Kontinuitatstrennung  des  zugehorigen  Nerven  eher? 
als  auch  nur  die  geringste  Degeneration  am  abgetrennten  peripheren 
Nervenstumpf  zur  Beobachtung  kommt. 

Nissl  studierte  diese  Verhaltnisse  zuerst  am  durchschnittenen  oder 
ausgerissenen  Facialis;  spater  dehnte  er  aber  seine  Untersuchungen 


1)  Hierher  gehort  auch  die  Hypothese  von  Lenhossek,  daft  die  motorischen 
Zellen  wegen  der  Unmoglichkeit  der  Reizabgabe  zugrunde  gingen,  die  sensiblen 
aber,  weil  ihnen  keine  Reize  zugehen.  Das  scheint  mir  doch  ein  sehr  uneinheit- 
liches  Erklarungsi^rinzip ! 

Be  the,  Nervensystem. 
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iiber  das  ganze  Nervensystem  aus  und  zeigte,  daB  eine  regressive 
Veranderung  der  Ganglienzellen  nach  Verletzung  ihres  Achsenfortsatzes 
von  allgemeiner  Gesetzlicbkeit  sei.  So  wurde  diese  Methode  der 
primaren  Reizung,  wie  ihr  Erfinder  sie  nannte,  das  feinste  Reagens, 
urn  die  Ursprungszellen  von  Nerven  und  Faserbiindeln  zu  erkennen. 

Sclion  24  Stunden  nach  der  Nervenverletz  ung  zeigen 
sich  die  ersten  Veranderungen  an  den  Ganglienzellen 
in  einem  circumscripten  Zerfall  der  farbbaren  S  u  b  - 
stanzportionen.  Diese r  Zerfall  der  farbbaren  Substanz 
dehnt  sich  in  den  nachsten  Tag  en  iiber  den  ganze  n 
Zellleib  aus.  Schon  am  sechsten  Tage  nach  der  Durchschneidung 
des  Nerven  ist  die  primare  Farbbarkeit  der  Sckollen  fast  ganz  verloren 
gegangen,  der  Zellleib  ist  geschwollen  und  der  Kern  riickt  an 
die  Peripherie  (Fig.  50).    Ini  weiteren  Verlauf  kann  der  Kern 

ganz    verloren    gehen  und 
,    ,     r  der  Zellleib  zerfall  en.  Nicht 

in  alien  Zellen  (des  Facialiskerns) 
geht   der  ProzeB  gleich  schnell; 
auch  fiihrt  er  nur  in  einem  Teil 
• '  zum  vollkommenen  Zelluntergang. 

>  -  \  Am  achtzehnten  Tage  ist  der  Pro- 
zeB auf  hochster  Hohe;  etwa  ein 
Drittel  aller  Zellen  ist  zugrunde 
gegangen,    alle    andern  zeigen 

Fig.  50.  Ganglienzellveranderung  nach  Durch-  Schwund  der  farbbaren  SubstanZ 
schneidung  des  zugehorigen  Neuriten.  (Chromato- 

lyse  und  Wandstandigkeit  des  Kerns.)  Und  Kemverlagerung.      VOU  11UU 

an  tritt;  auch  wenn  keine 
Verheilung  der  Nervenenden  eingetreten  ist7  eine  Re- 
stitution der  erhalten  gebliebenen  Zellen  ein:  Der  Kern 
riickt  wieder  in  die  Mitte,  der  Zellleib  nimmt  wieder  normalere  Gestalt  an 
und  es  bildet  sich  wieder  farbbare  Substanz  in  der  normalen  Anordnung.1) 


1)  Was  die  Neurofibrillen  wahrend  dieser  regressiven  Zellveranderung  an- 
betrifft,  so  liegen  mir  nur  die  Resultate,  welche  an  einem  Kaninchen  18  Tage 
nach  Durchschneidung  des  Facialis  gewonnen  wurden,  vor.  (Der  Block  wurde 
mir  von  Herrn  Nissl  giitigst  zur  Verfugung  gestellt.  Ich  hatte  eine  weitere  Be- 
arbeitung  der  Frage  vor,  konnte  sie  aber  bisher  nicht  zur  Ausfuhrung  bringen.) 
Danach  fehlen  in  den  Zellen,  die  noch  erhalten  sind,  die  Fibrillen  jedenfalls  nicht. 
Ihre  Zahl  scheint  aber  verringert  und  in  manchen  Fortsatzen  scheinen  sie  ganz 
zu  fehlen.  Am  auffallendsten  ist,  daft  sie  nicht  mehr  zu  Biindeln  angeordnet  sind, 
sondern  ziemlich  wirr  und  gleichformig  die  Zellen  durchziehen.  An  Schnitten,  die 
mit  Molybdanhamatoxylin  gefarbt  waren,  zeigte  sich  der  Zellkorper  ganz  blafi, 
woraus  hervorzugehen  scheint,  daft  nicht  nur  die  farbbare  Substanz  in  den 
Zellen  verloren  gegangen  ist,  sondern  auch  das  Stroma,  an  dem  die  farbbare 
Substanz  haftet. 
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Diese  wichtigen  Versuche  sind  vielfach  wiederholt  und  an  Tier- 
und  Menschenmaterial  bestatigt  worden.  Hier  sind  hauptsachlich  die 
Arbeiten  von  Marinesco  (1896  und  1899)  und  von  van  Gehuchten  (1897) 
zu  erwabnen,  dann  aber  aucb  Arbeiten  von  Flatau,  Lugaro  und  andern. 

Nach  den  Befunden  von  Marinesco  steht  die  Scbwere  der  retro- 
graden  Veranderungen  und  die  Zabl  der  dabei  zugrunde  gebenden 
Zellen  in  einem  bestimmten  Verbaltnis  zur  Lange  des  abgetrennten 
Nerven.  Bei  den  Nervenkernen  der  Medulla ,  deren  Nerven  relativ 
kurz  sind,  ist  die  Scbadigung  scbwerer  als  bei  den  Kernen  des 
Ruckenmarks  mit  seinen  relativ  viel  langeren  Nerven;  andrerseits  ist 
in  ein  und  demselben  Nervenkern  die  Veranderung  starker,  wenn  der 
Nerv  dicht  am  Ursprung  abgetrennt  wird,  als  wenn  er  weit  an  der 
Peripberie  gescbadigt  ist.  Kommt  es  zu  einer  Verbeilung  der  Nerven- 
stiimpfe,  so  soil  die  Zabl  der  gleicb  zugrunde  gebenden  Zellen  ge- 
ringer  sein,  als  wenn  die  Verbeilung  verzogert  oder  verbindert  wircl. 

Eine  Restitution  der  Zellen,  welcbe  nicbt  zugrunde  gegangen 
sind,  tritt  immer  ein,  gleichgiiltig  ob  eine  Verbeilung  der  Nervenstiiinpfe 
zustande  kommt  oder  nicbt;  darin  stimmen  Marinesco  und  van  Ge- 
bucbten  Nissl  vollkommen  bei.  (Die  Restitution  bleibt  nur  aus,  wenn 
gleicb  alle  Zellen  oder  die  meisten  zugrunde  geben,  was  mancbmal 
vorkommt,  besonders  bei  AusreiBung  des  Nerven.)  Bleibt  eine  Ver- 
einigung  der  Stiimpfe  dauernd  aus  oder  wird  sie  durcb  Amputation 
eines  Gliedes  ganz  unmoglicb  gemacbt,  so  fangen  die  Zellen  im  Lauf 
von  Monaten  nacb  der  Operation  an  allmablicb  zu  atropbieren  und 
eine  nach  der  andern  ganz  von  der  Bildflache  zu  verscbwinden 
(Marinesco).  Die  Zellen  wiirden  also  bei  verbinderter  Vereinigung 
f olgende  Veranderungen  durcbmacben :  1 .  Retrograde  Zellmetamorpbose 
im  unmittelbaren  AnscbluB  an  die  Nervenverletzung  (etwa  vom  ersten 
bis  zum  acbtzebnten  Tage  dauernd;  dabei  gebt  ein  Teil  der  Zellen 
ganz  zugrunde)  (Nissl).  2.  Zellrestitution  oder  Zellerbolung,  bei  welcber 
die  Zellen  wieder  ein  nabezu  normales  Ausseben  bekommen  (vom 
acbtzebnten  Tage  bis  etwa  zum  Ende  des  dritten  Monats)  (Nissl). 
3.  Zellatropbie  im  Lauf  der  nacbsten  Monate  und  Jabre  (Marinesco). 
Bei  dem  starken  Zellscbwund,  der  im  Riickenmark  alt  Amputierter 
gefunden  wird,  bat  man  es  also  wobl  nicbt  mit  dem  Endresultat  der 
retrograden  Zellveranderungen ,  sondern  mit  dem  der  cbroniscben 
Atropbie  zu  tun. 

Es  geben  demnacb  zweimal  im  Verlauf  dieses  Prozesses  Ganglien- 
zellen zugrunde  und  man  sollte  von  vornberein  erwarten,  daB  bierbei 
aucb  die  zugeborigen  Fasern  des  zentralen  Nervenstumpf es  degenerieren, 
und  zwar,  da  jetzt  die  Scbadigung  am  zentralen  Ende  der  Nerven- 
faser  liegt,  von  bier  ausgebend.  Bei  dem  langsamen  und  all- 
mablicben  Verlauf ,  den  die  Atropbie  der  Ganglienzellen  nimmt ,  wird 
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nicht  allzuviel  Aussicht  vorhanden  sein,  gleichzeitig  erne  groBere  An- 
zahl  degenerierender  Fasern  bei  dieser  zu  finden ;  die  meisten  werden 
entweder  bei  der  Untersuchung  schon  bis  zu  Ende  degeneriert  sein 
oder  nock  nicht  mit  der  Degeneration  begonnen  haben.  So  hat  man 
denn  auch  in  den  Nervenstiimpfen  vor  langerer  Zeit  Amputierter  ent- 
weder normale  Fasern  neben  vielen  degenerierten  (aber  fast  keine 
degenerierenden)  oder  nur  degenerierte  gefunden. 

Giinstiger  liegen  die  Verhaltnisse  bei  deil  retrograden  Zellverande- 
rungen,  weil  hier  zu  gleicher  Zeit  eine  ganze  Anzahl  von  Kernzellen 
zugrunde  geht.  Nach  den  Befunden  Marinescos  tiber  die  Schwere  der 
Zellaffektion  muB  auch  hier  das  Resultat  ein  sehr  verschiedenes  sein, 
je  nachdem  man  Riickenmarksnerven  oder  Kopfnerven  untersucht.  In 
der  Tat  habe  ich  auch  nach  Durchschneidung  des  Ischiadicus  bei 
Hunden  und  Kaninchen,  welche  ich  am  20.  bis  30.  Tag  nach  der 
Durchschneidung  untersuchte,  immer  nur  sehr  wenige  frisch  degenerierte 
Fasern  auffinden  konnen.  Die  cellulipetale  Degeneration  im  zentralen 
Stumpf,  welche  im  direkten  AnschluB  an  die  Durchschneidung  auftritt, 
ist  zu  dieser  Zeit  langst  abgelaufen.  Man  findet  nur  noch  Mark- 
trummer.  Es  treten  aber  um  diese  Zeit  immer  einige  neue  degene- 
rierende  Fasern  (also  frische  Ellipsoidbildung)  auf,  aber  hochstens  in 
einem  Zwanzigstel  aller  Fasern.  Der  Rest  behalt  gestreckte  Mark- 
rohre  und  primare  Farbbarkeit,  trotzdem  die  Zellveranderung  in  diesem 
Augenblick  auf  dem  Hohepunkt  ist. 

Anders  ist  es  bei  Kopfnerven,  besonders  wenn  sie  kurz  amputiert 
oder  ausgerissen  sind,  wie  dies  aus  einer  Arbeit  von  Bregmann  (1892) 
hervorgeht.  Bregmann  riB  Kaninchen  verschiedene  Kopfnerven,  be- 
sonders haufig  den  Facialis,  aus.  20  Tage  nach  der  Operation  begann 
die  Degeneration  der  Wurzelfasern  und  zwar,  wenigstens  beim  Facialis, 
immer  in  der  Nahe  des  Ursprungskerns ,  wie  zu  erwarten  war.  Von 
hier  aus  breitete  sich  der  ProzeB  nach  der  Peripherie  zu  aus.  Am 
58.  Tag  sollen  alle  Wurzelfasern  zerf alien  sein,  was  sich  allerdings 
wohl  auf  Marchipraparaten  nicht  mit  Sicherheit  beurteilen  laBt.  Jeden- 
falls  handelt  es  sich  hier  wohl  um  solche  Falle,  wo  die  intensive 
Schadigung,  die  das  AusreiBen  mit  sich  bringt,  die  Mehrzahl  aller 
Zellen  zum  primaren  Verfall  gebracht  hat  (grade  wie  in  dem  Fall 
von  Forel  und  einigen  von  Marinesco  und  van  Gehuchten).  Auffallend 
ist  bei  diesem  Befund  die  groBe  Langsamkeit,  mit  der  die  Degeneration 
verlief.  Wahrend  die  cellulipetale  Degeneration  in  wenigen  Tagen 
beendet  ist,  zieht  sich  diese  absteigende  —  oder  besser  gesagt  — , 
cellulifugale  Degeneration  durch  ebensoviel  Wochen  hin,  wahrend  die 
Zellen,  wenn  auch  nicht  ganz  gleichzeitig ,  so  doch  in  kurzer  Auf- 
einanderfolge  zugrunde  gehen.  Der  ZerfallsprozeB  verlauft  also  gegen- 
iiber  dem  akuten,  der  im  direkten  AnschluB  an  das  Trauma  einsetzt, 
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ganz  chronisch.  Man  konnte  sagen:  die  Schadigung,  welche  durch 
den  wirklichen  und  natiirlichen  Ausfall  des  sogenannten  trophischen 
Zentrums  gesetzt  wird,  ist  geringer  als  die  von  einem  Trauma  hervor- 
gebrachte,  daher  erfolgt  die  Degeneration  auch  schleppender  (siehe  auch 
die  Ammoniakversuche).  Ich  bin  aber  in  Versuchung,  diese  chronische 
Degeneration  der  Nervenfasern  auf  das  Konto  wirklicher  Inaktivitat 
—  ein  Wort,  das  wegen  seiner  vielfachen,  miBbrauchlichen  Anwendung 
etwas  in  MiBkredit  geraten  ist  —  zu  setzen,  denn  der  degenerative 
Fortfall  des  trophischen  Zentrums  sollte  nach  meiner  Meinung  eine 
ebenso  schnelle  Degeneration  des  Nerven  nach  sich  ziehen,  wie  seine 
operative  Ausschaltung.  Folgende  Befunde  werden,  wie  mir  scheint, 
diese  Erklarung  stiitzen  konnen :  1 .  UberlaBt  man  einen  autogen  regene- 
rierten  Nerven,  der  also  gar  nicht  mehr  mit  Ganglienzellen  in  Ver- 
bindung  steht  (siehe  nachstes  Kapitelj,  sich  selber,  so  geht  zunachst 
die  Leitungs-  und  Erregungsfahigkeit  wieder  verloren  und  nun  tritt 
eine  sehr  langsame  durch  Monate  sich  hinziehende  chronische  Degenera- 
tion ein,  bei  der  augenscheinlich  —  so  sagt  man  immer,  wenn  man 
keine  bindenden  Beweise  hat  —  auch  in  der  einzelnen  Faser  der 
degenerative  ProzeB  sich  durch  lange  Zeit  hinzieht.  Sicher  scheint  mir, 
daB  auch  hier  die  chronische  Degeneration  am  zentralen  Ende  beginnt, 
denn  ich  fand  hier  immer  mehr  in  Zerfall  begriffene  Fasern  als  an 
der  Peripherie.  2.  Zwei  jungen  Hunden  durchschnitt  ich  zu  andern 
Zwecken  —  ich  komme  spater  darauf  zuriick  —  einen  Nervus  opticus 
in  der  Orbita.  Beide  wurden  nach  etwas  weniger  als  elf  Monaten  ge- 
totet.  In  beiden  Fallen  fand  sich  die  Retina  vollkommen  entartet ; 
nur  noch  ein  bindegewebiges  Hautchen  war  iibrig  geblieben;  von 
Ganglienzellen  war  auch  keine  Andeutung  mehr  vorhanden.  In  beiden 
Fallen  aber  enthielt  der  Opticus  eine  sehr  groBe  Anzahl  von  normalen 
Nervenfasern,  die  sicherlich  nicht  neugebildet  waren,  sondern  die  alten 
Opticusfasern  reprasentierten,  denn  es  fehlte  ihnen  der  fur  autochthon 
regenerierte  Fasern  charakteristische  Protoplasmahof.  In  dem  einen 
fanden  sich  einige  degenerierende  Fasern  durch  die  ganze  Lange  des 
Stumpfes,  besonders  aber  in  der  Nahe  der  ehemaligen  Retina,  im 
andern  waren  nur  einige  Ellipsoide  an  eben  dieser  Stelle  zu  bemerken. 
Ich  glaube  annehmen  zu  diirfen,  daB  die  Ursprungszellen  der  meisten 
Opticusfasern,  die  Zellen  der  Ganglienzellschicht ,  seit  Monaten  zu- 
grunde  gegangen  waren  und  daB  nun  die  Fasern  allmahlich  den  langst 
voraufgegangenen  „  trophischen  Zentrena  langsam  folgten.  Bei  einem 
dritten  jungen  Hunde  mit  gleicher  und  extra  zu  diesem  Zweck  ge- 
machten  Operation,  der  fiinf  Monate  nach  der  Opticusdurchsclmeidung 
getotet  wurde,  fand  ich  ebenfalls  die  Retina  ganz  degeneriert,  aber  auch 
von  den  Opticusfasern  war  kaum  noch  etwas  zu  sehen ;  nur  in  weiterer 
Entfernung  von  der  Retina  fanden  sich  noch  einige  Fasern  in  den 
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letzten  Stadien  der  Markscheidendegeneration.  So  diirftig  diese  An- 
gaben  leider  sind ,  so  konnen  sie  doch  wohl  zu  dem  Nachweis  bei- 
tragen^  daB  die  Fasern  bei  der  chronischen  Degeneration  yon  dem 
Punkt  aus  degenerieren ,  wo  f ruber  die  Ursprungszelle  lag  und  da6 
die  Fasern  ibr  „tropbiscbes  Zentrum"  wesentlicb  tiberdauern  konnen. 


ZWOLFTES  KAPITEL. 

Die  Zusammenheilung  durchschnittener  Nerven  und  die 
Nervenregeneration. 

Historisches  S.  182 — 187.  —  Was  kann  der  periphere  vom  Zentrum  abgetrennte 
Nervenstumpf  aus  sich  selber  heraus  an  Regeneration  leisten?  S.  187 — 212.  — 
Methode  der  Untersuchung  S.  189,  190.  —  Regeneration  der  peripheren  Stiimpfe 
(ohne  Beteiligung  des  Zentrums)  bis  zur  Leitungsfahigkeit  ist  bei  jungen  Tieren 
leicht  zu  konstatieren  S.  190 — 195.  —  Eine  zweite  Durchschneidung  eines  so 
(autogen)  regenerierten  Nerven  fiihrt  nur  im  peripheren  Abschnitt  zu  einer  zweiten 
Degeneration;  der  zentralere  Abschnitt  bleibt  intakt  S.  195 — 197.  —  Die  Leitungs- 
fahigkeit der  autoregenerierten  Nerven  geht  nach  einiger  Zeit  unter  Verlust  der 
primaren  Farbbarkeit  der  Neurofibrillen  verloren.  Daran  schlieflt  sich  eine  sehr 
langsame,  chronische  Degeneration  S.  197.  —  Auch  Nerven,  welche  noch  nicht 
oder  nicht  mehr  leitungsfahig  sind,  degenerieren  bei  einer  zweiten  Durch- 
schneidung S.  198.  —  Autogene  Regeneration  an  isolierten  Nervenstiicken 
S.  198,  199.  —  Beschreibung  der  verschiedenen  Stadien  bei  der  Autoregeneration 
S.  199 — 205.  —  Bei  alten  Tieren  treten  an  sich  selbst  iiberlassenen  Nervenstiimpfen 
nur  die  Anfange  der  Autoregeneration  auf  S.  205 — 207.  — .  Einflufi  des  zentralen 
Endes  auf  die  Regeneration  bei  Zusammenheilung  beider  Stiimpfe  S.  208.  —  Re- 
generation der  Hinterstrangfasern  nach  Fortnahme  der  Spinalganglien  S.  208—210. 
—  Autoregenerierte  Nerven  konnen  anatomisch  und  funktionell  zusammenwachsen 
S.  212.  —  Wird  ein  Nervendefekt  nur  vom  zentral«n  Ende  her  iiberbriickt? 
S.  212—215.  —  Die  Nervenfasern  besitzen  eine  Wachstumspolaritat  S.  217—224.  — 
Reflexartige  Erscheinungen  an  autoregenerierten  Nerven  S.  224 — 227.  —  Neuro- 

tropismus  S.  231,  232. 

1776  macbte  Cruiksbank  die  zufallige  Entdeckung,  daB  die  Enden 
eines  durcbscbnittenen  Nerven  sicb  nacb  einigen  Wocben  wieder  ver- 
einigen  konnen  (veroffentlicbt  1794).  Fontana  (1787),  Monro  und 
Micbaelis  nabmen  diesen  Befund  auf  und  glaubten  feststellen  zu  konnen, 
daB  es  sich  urn  eine  Uberbriickung  des  Defektes  durcb  wirklicbe 
Nervensubstanz  handle.    Arnemann,  der  Entdecker  der  funktionellen 
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Degeneration,  trat  dem  entgegen  (1787).  In  einer  ausgedehnten  Ver- 
suchsreihe  konnte  er  zwar  bestatigen,  daB  die  Nervenenden  sich  wieder 
vereinigen,  aber  er  fand  auch  nach  mehr  als  zwei  Monaten  (die  andern 
Autoren  hatten  sckon  nach  wenigen  Woclien  ihre  Sektionen  gemachtj 
die  Verwachsungsstelle  fur  Reize  undurchgangig  und  konnte  in  der 
Narbe  nur  Zellgewebe  nacbweisen.  Heute  wissen  wir,  daB  die 
Wartezeit  viel  zu  kurz  war. 

Die  Moglichkeit  der  funktionellen  Wiederberstellung  (das  Wieder- 
erscheinen  der  Leitungsfahigkeit)  wurde  zuerst  von  Haigbton  (1795) 
erwiesen  und  durcb  J.  C.  H.  Meyer  (1797),  Gruitkuisen,  Sommering, 
Bichat,  Magendie  und  andre  bestatigt.  —  Auf  die  Moglichkeit  der 
Verbeilung  und  der  funktionellen  Wiederberstellung  legten  die  da- 
maligen  Autoren  den  Hauptwert;  iiber  die  Art  des  Vorganges,  die  ja 
auch  ohne  praktisches  Interesse  ist  ?  macbte  man  sich  gar  keine  Vor- 
stellungen  und  man  konnte  das  auch  gar  nicbt  tun,  weil  die  degenera- 
tive Veranderung  des  Nerven  nach  der  Durchscbneidung  noch  gar 
nicht  bekannt  war.  Wenn  in  diesen  alteren  Arbeiten  von  Nerven- 
regeneration gesprochen  wird,  so  wird  darunter  etwas  ganz  andres 
verstanden  als  heute.  Man  nahm  eine  Neubildung  von  Nervengewebe 
nur  fiir  die  Ausfiillung  des  Defektes  in  Anspruch,  also  nur  fiir  die 
Wiederberstellung  der  Yerbindung  zwischen  zentralem  und  peripherem 
Stumpf.  Nur  in  dieser  Ausfiillung  besteht  bei  ihnen  die  Regeneration. 

Die  Regenerationsfrage  im  heutigen  Sinne  konnte  erst  auftreten, 
nachdem  Nasse  1839  gezeigt  hatte,  daB  das  ganze  periphere  Ende 
des  durchschnittenen  Nerven  in  seinen  Elementen  zugrunde  geht.  Wie 
werden  diese  Elemente  wiedergebildet  (regeneriert) ,  wie  und  von  wo 
der  Def ekt  zwischen  beiden  Nervenstiimpf en  ausgef iillt  ?  Das  ist  eine 
Frage,  die  bis  in  die  letzten  Jabre  hinein  die  Histologen  lebhaft  be- 
schaftigt  hat.  Sie  hat  eine  Flut  von  Arbeiten  hervorgeruf en ,  bei 
denen  es  sich  eigentlich  immer  nur  um  die  Entscbeidung  zwischen  zwei 
Mijglichkeiten  handelt:  Werden  die  neuen  Fasern  an  Ort  und  Stelle 
neugebildet  oder  wachsen  sie  vom  zentralen  Stumpf  aus  ?  (Eine  dritte 
Moglichkeit,  daB  der  Achsenzylinder  gar  nicht  zugrunde  ginge  und 
nur  die  Markscheide  neu  gebildet  wiirde,  eine  Ansicbt,  die  hauptsach- 
lich  von  Schiff  vertreten  wurde,  ist  in  neuerer  Zeit  in  Wegfali  ge- 
kommen,  seitdem  man  sich  mit  den  verbesserten  Methoden  aufs  deut- 
lichste  uberzeugt  hat,  daB  auch  der  Achsenzylinder  immer  zerfallt.) 

Nasse  war  noch  ganz  unbefangen  und  konstatierte  nur,  daB  die 
neugebildeten  Fasern  diinner  seien  als  die  alten.  Giinther  und  Schon 
(1840)  sahen  bereits,  daB  die  neugebildeten  Fasern  eher  in  der  Nahe 
der  Narbe  sichtbar  werden  als  weiter  an  der  Peripherie  und  glaubten 
daher  —  allerdings  mit  Reserve  —  annehmen  zu  diirfen,  daB  die 
Regeneration  vom  zentralen  Ende  ausginge. 
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Der  Kampf  der  Meinungen  begann  erst  mit  der  Publikation  der 
Wallerschen  Arbeiten  (1852).  Nacb  diesem  Autor  sollte  die  Regenera- 
tion nur  dadurch  zustande  kommen,  daB  die  Fasern  vom  zentralen 
Ende  d.  h.  von  der  Ganglienzelle ,  ibrem  nutritoriscben  Zentrum, 
in  den  peripheren  Stumpf  hineinwiichsen.  Es  war  eine  groBartige, 
einbeitlicbe  Idee ,  die  Waller  in  seinem  Gesetz  von  der  trophischen 
Funktion  der  Ganglienzelle  niederlegte,  wer  aber  seine  Bescbreibung 
vom  Verlauf  der  Regeneration  liest,  der  wird  sicb  dem  nicbt  ver- 
scblieBen  konnen,  daB  seine  Deutungen,  soweit  sie  sicb  auf  die 
Regeneration  bezieben,  auf  einem  sebr  diirftigen  Beobacbtungsmaterial 
fuBen.  Tatsachlich  liegen  die  Verbaltnisse  auch  so  zweideutig,  daB 
sie  fur  Scbiff  und  andre  geniigend  Anbaltspunkte  boten,  entgegen- 
gesetzte  Ansicbten  zu  vertreten.  Nacb  Scbiff  konnte  schon  deswegen 
keine  Rede  von  einem  zentralen  Auswachsen  der  Fasern  sein,  weil 
der  Achsenzylinder  im  peripheren  Stumpf  iiberbaupt  nicht  zugrunde 
ginge;  denn  er  beobacbtete  —  fitnf  und  mehr  Monate  nacb  Durcb- 
scbneidung  des  Nerven  bei  verbinderter  Vereinigung  der  Stiimpfe  — 
einen  zentralen  von  einer  nicht  myelinhaltigen  Scbeide  umgebenen 
Acbsialstrang  in  jeder  Faser  des  peripheren  Stumpf  es.  Da  nun  solche 
Nervenstiimpfe  nicbt  leiteten,  gelangte  er  zu  der  Ansicht,  daB  dem 
Achsenzylinder  die  Leitungsfahigkeit  nacb  der  Durchschneidung  zu- 
gleich  mit  der  Markscheide  verloren  gehe  und  daB  bei  zustande  ge- 
kommener  Verheilung  die  Leitungsfahigkeit  unter  dem  EinfluB  des 
Zentrums  wiederkame.  Auch  die  Markscheide  sollte  sicb  nur  unter 
dem  EinfluB  des  Zentrums  wieder  bilden,  aber  loco  und  nicht  durcb 
Auswachsung  vom  Zentrum,  denn  er  konnte  sie  einigemal  unterhalb 
der  Narbe  eber  beobachten  als  in  derselben. 

Den  nachsten  wesentlichen  Fortscbritt  in  der  Regenerationsfrage 
sehe  icb  in  der  Entdeckung  Lents ,  daB  sicb  nacb  der  Nervendurch- 
trennung  eine  wesentliche  Kernvermehrung  einstellt.  Sie  wurde  von 
Hjelt  (1861)  weiter  verfolgt  und  er  fand,  daB  diese  Kernvermehrung 
von  den  Kernen  der  Schwannschen  Scbeide  ausgebe.  Er  brachte  audi 
bereits  die  Kernvermehrung  mit  der  Bildung  neuer  Fasern  in  Zu- 
sammenhang. 

Im  Jahre  1859  traten  Pbilipeaux  und  Vulpian  mit  Versuchsresul- 
taten-  in  die  Of f entlichkeit  ?  die  mit  allem7  was  damals  bekannt  war 
und  spater  gefunden  ist?  in  offenbarem  Widerspruch  standen.  Bei 
den  Zeitgenossen  erregten  sie  Zweifel7  von  der  folgenden  Generation 
wurden  sie  iiberbaupt  kaum  noch  der  Erwahnung  fur  wert  gebalten7 
und  doch  bedeuten  sie  den  groBten  Fortscbritt ,  der  in  der  Regenera- 
tionsfrage iiberbaupt  gemacbt  werden  konnte.  Die  beiden  Forscher 
exzidierten  bei  jungen  Hunden,  Meerscbweinchen  und  Hiihnern  groBere 
Stiicke  des  Ischiadicus,  Medianus,  Hypoglossus  oder  Lingualis7  so 
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daB  eine  Zusammenwachsung  vereitelt  wurde.  Wenn  sie  nach  einigen 
Monaten  die  Nerven  freilegten,  so  zeigten  sie  nicht  das  welke  Aus- 
sehen  degenerierter  Nerven,  sondern  waren  wieder  weiB  nnd  fest.  Bei 
niechanischer  oder  elektrischer  Reizung  dieser  peripheren  Nerven- 
stiimpfe  erliielten  sie  (wenn  die  Nerven  motoriscker  Natur  waren) 
Zuckungen  in  den  innervierten  Muskeln,  wahrend  das  Tier  selber 
nicht  auf  die  Reizung  reagierte.  Unter  dem  Mikroskop  untersucht 
fanden  sich  in  den  Nerven  eine  groBe  Anzahl  richtiger  Nervenfasern 
mit  Markscheide  und  Acksenzylinder ;  andre  Fasern  batten  nock  ein 
anomales  Ausseken.  Wurde  solck  ein  Nervenstumpf  in  seinem  Yer- 
lauf  zum  zweitenmal  durckscknitten ,  so  verfiel  das  peripkere  Ende 
einer  zweiten  Degeneration ,  wahrend  das  zentrale  —  nun  isolierte 
Ende  —  intakt  blieb.  DaB  es  sich  in  diesen  funktionstucktigen  Nerven 
nicht  urn  undegeneriert  gebliebene  Fasern,  sondern  urn  das  Produkt 
einer  a  u  t  o  g  e  n  e  n  Regeneration  kandelte,  erschlossen  sie  daraus,  daB 
bei  Kontrolltieren  wenige  Tage  nach  der  Durchschneidung  (wie  bei 
Erwachsenen)  Unerregbarkeit  und  vollkommene  Degeneration  eintrat. 
Sie  zogen  aus  diesen  Befunden  den  SckluB,  daB  bei 
jugendlichen  Individuen  eine  vollkommene,  auto  gene 
Nervenregeneration  moglich  sei  und  daB  aus  diesem  Grunde 
auch  bei  erwachsenen  Tieren  kein  Auswachsen  der  neuen  Fasern  vom 
zentralen  Ende  anzunehmen  sei. 

Eine  Bestatigung  fanden  diese  Versuche  von  andrer  Seite  nicht. 
Schiff  machte  mit  negativem  Resultat  einige  Versuche  an  Tieren  von 
ftinf  Monaten,  gab  aber  zu,  daB  bei  noch  jlingeren  Tieren  vielleicht 
positive  Resultate  zu  erzielen  sein  mochten.  Alle  andern  Autoren 
bestritten  die  Moglichkeit  einer  autogenen  Regeneration,  welche  bis 
zur  Wiedergewinnung  der  Leitungsfakigkeit  fiihrt,  von  vornherein,  ohne 
auch  nur  einen  einzigen  Versuch  an  jungen  Tieren  anzustellen.  So 
gerieten  die  Versuche  in  Vergessenheit.  1874  kam  Vulpian  noch  einmal 
auf  die  Frage  zuruck.  Er  machte  neue  Versuche  an  jungen  Hunden, 
welche  das  Tatsachliche  der  alten  Versuche  durchaus  bestatigten.  Er 
deutete  sie  jetzt  aber  anders.  Das  ausschlieBliche  Auftreten  der 
zweiten  Degeneration  im  peripheren  Ende  machte  ihn  stutzig  und 
fiihrte  ihn  zu  der  Annahme,  daB  die  neuen  Fasern  aus  sehr  diinnen, 
fiir  das  bloBe  Auge  unsichtbaren  Anastomosen  mit  benachbarten  Nerven 
stammten,  daB  sie  also  doch  vom  Zentrum  her  ausgewachsen  waren. 
Hierfur  sprache  auch,  daB  im  Ischiadicus,  der  tiberhaupt  keine  Anasto- 
mosen mit  andern  Nerven  bildete,  nie  oder  immer  nur  verschwindend 
wenige  regenerierte  Fasern  nach  dauernder  Kontinuitatsunterbrechung 
gefunden  witrden,  wahrend  sie  im  Hypoglossus,  der  in  der  Nachbar- 
schaft  vieler  andrer  Nerven  verlauft,  sehr  zahlreich  seien.  Danach, 
sagt  er,  bestande  das  Wallersche  Gesetz  doch  durchaus  zu  Recht ;  die 
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motoriscben  Fasern  wticbsen  vom  Eiickenmark  aus,  die  sensiblen 
wiirden  von  den  Spinalganglien  regeneriert!  So  widerrief  er  unter 
dem  Druck  der  offentlicben  Meinung  von  der  Ricbtigkeit  des  Waller- 
scben  Gesetzes  seine  grofite  Tat. 

Fast  alle  spateren  Autoren  machten  den  prinzipiellen ,  metbo- 
dischen  Febler,  daB  sie  die  Regeneration  an  Nerven  studierten,  bei 
denen  die  Degeneration  durch  Kompression  oder  einfacbe  Durcb- 
schneidung  (mit  baldiger  Wiedervereinigung  der  Stttmpfe)  bervor- 
gebracht  war.  Sie  stellten  gar  nicht  erst  fest,  was  der  peripbere 
Stumpf  obne  Vereinigung  mit  dem  Zentrum  aus  sicb  selbst  berans 
kann.  —  Die  Hauptvertreter  eines  kontinuierlichen  Auswacbsens  der 
neuen  Fasern  vom  Zentrum  aus  war  en  Ranvier  und  Vanlair.  Von 
diesen  faBte  Ranvier  die  Vermebrung  der  Kerne  nacb  der  Durcb- 
scbneidung  als  Ursacbe  der  Degeneration  auf,  in  dem  ibr  wucberndes 
Protoplasma  den  Acbsenzylinder  zerstiickele;  zur  Regeneration  stande 
sie  in  keiner  Beziebung.  Eine  diskontinuierlicbe  Bildung  der  neuen 
Fasern  wurde  besonders  von  deutscber  Seite  bebauptet,  so  von  Kory- 
butt-Daskiewicz,  Wolberg,  Herz,  Neumann  und  andern.  Neue  Gesicbts- 
punkte  traten  aber  erst  zutage,  als  es  mit  der  Vervollkommnung 
der  bistologiscben  Metboden  gelang,  den  Acbsenzylinder  besser  dar- 
zustellen.  Hier  sind  es  besonders  zwei  Arbeiten,  welche  neue  und 
gute  Griinde  fiir  eine  diskontinuierlicbe  Nervenneubildung  vorbracbten, 
Sie  stammen  von  v.  Biingner  und  von  Howell  und  Huber. 

Nacb  v.  Biingner  (1891)  beginnen  die  Kerne  der  Scbwannscben 
Scbeide  scbon  am  vierten  Tage  nacb  der  Nervenverletzung  (Kompression 
mit  einem  Faden  oder  Pferdebaar  oder  partielle  Durcbscbneidung)  sicb 
durcb  typiscbe  Mitose  zu  teilen.  Dps  an  ibnen  liegende  Protoplasma 
wucbert  und  bildet  so  spindelformige  Anscbwellungen ,  welcbe  unter- 
einander  konfluieren  und  zur  Bildung  von  Bandfasern  fiibren.  In 
diesen  bildet  sicb  in  der  Nabe  der  Kerne  eine  fibrillare  Streifung  aus; 
welcbe  sicb  scbliefilicb  durcb  das  ganze  Band  ausbreitet.  Die  Kerne, 
welcbe  anfangs  in  der  Mitte  der  Fasern  liegen,  treten  bei  der  weiteren 
Differenzierung  an  die  Seite,  so  daB  sie  den  neuen  Fasern  anliegen. 
Am  zentraleren  Ende  des  Nervenstumpfes  gebt  die  Differenzierung  der 
Bandfasern  scbneller  vor  sicb  als  weiter  peripber,  so  daB  man  also 
in  der  Nabe  der  Verletzungsstelle  stets  weiterfortgescbrittenere  Fasern 
findet  als  in  groBerer  Entfernung  von  derselben.  Urn  die  jungen 
Fasern,  die  mit  denen  des  zentralen  Endes  in  Verbindung  treten, 
bildet  sicb  zunacbst  ein  diinner,  gleicbmaBiger  Markiiberzug,  der  aber 
nicbt  definitiv  ist.  Die  definitive,  viel  dickere  Markscbeide  bildet  sicb 
diskontinuierlicb  und  zwar  immer  zuerst  in  der  Nabe  der  Kerne.  Die 
neuen  Fasern  werden  also  diskontinuierlicb  aus  den  Scbwannscben 
Zellen  gebildet,  allerdings  unter  dem  EinfluB  des  Zentrums. 
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In  den  meisten  Punkten  sehr  ahnlich  ist  die  Beschreibung,  welche 
Howell  und  Huber  (1892)  von  der  Regeneration  geben:  Schon  am 
Anfang  der  Degeneration  fangen  die  Kerne  der  Sckwannschen  Scheide 
an,  sich  durch  Mitose  zu  teilen;  ihr  Proto plasma  wuchert  und  flieBt 
mit  dem  der  benachbarten  Kerne  zu  einem  Bande  zusammen.  Auf 
diese  Weise  entstehen  innerhalb  der  alten  Schwamischen  Scheiden 
lange  Bander,  welcbe  reihenweise  Kerne  enthalten.  An  der  Peripherie 
dieser  Fasern  bildet  sich  eine  dunne  Scheide,  welche  als  spatere 
Schwannsche  Scheide  angesehen  wird.  Zur  Bildung  solcher  „embryo- 
naler  Fasern"  kommt  es  nun  auch  dann,  wenn  die  Vereinigung 
mit  dem  zentralen  Stumpf  verhindert  wird;  sie  entwickeln 
sich  dann  aber  nicht  weiter ;  hochstens  kommt  es  stellenweise  zu  einer 
Andeutung  von  Myelin.  Zu  einer  wirklichen  Ausbildung  der  Regenera- 
tion kommt  es  nur  bei  Zusammenheilung  des  peripheren  Stumpfes  mit 
dem  zentralen;  auch  die  Bildung  der  embryonalen  Fasern  geht  dann 
schneller.  Die  Bildung  der  Markscheide  soil  (nach  Verheilung)  dis- 
kontinuierlich  geschehen;  die  definitiven  Achsenzylinder  sollen  aber 
vom  zentralen  Stumpf  in  die  embryonalen  Fasern  des  peripheren 
Stumpfes  hineinwachsen,  doch  wird  dies  nicht  mit  Sicherheit  behauptet. 

Gegen  diese  Autoren  traten  v.  Nothafft  und  Strobe  (1893  u.  1895) 
auf,  welche,  wohl  nicht  ganz  unbeeinfluBt  vom  Dogma  der  Neuron  - 
theorie,  das  Auswachsen  der  neuen  Fasern  vom  zentralen  Ende  zu 
erweisen  suchten.  Besonders  die  Arbeiten  Strobes  sind  reich  an  inter- 
essanten  Details.  Die  Bandfasern  bestatigt  er,  glaubt  aber,  daB  sie 
mit  den  spateren  Achsenzylindern  nichts  zu  tun  hatten.  Es  seien  eben 
nur  Protoplasmawucherungen  der  Scheidenkerne  und  diese  seien  nicht 
nervoser  Natur  (keine  Neuroblasten,  wie  v.  Biingner  gemeint),  sondern 
Bindegewebskerne.  v.  Nothafft  hat  seine  Ansicht  spater  etwas  modi- 
fiziert  und  in  vielen  Punkten  zuritckgezogen.  Eine  vermittelnde 
Stellung,  wenn  auch  durchaus  nicht  zu  gunsten  der  Neurontheorie, 
nimmt  Ziegler  (1896)  ein.  Nach  ihm  soil  die  Regeneration  allein 
von  der  letzten  Schwannschen  Zelle  des  zentralen  Stumpfes  ausgehen. 
AuBer  diesen  Arbeiten  ist  noch  die  von  Wieting  (1898),  welcher  die 
Angaben  v.  Bungners  bestatigt,  und  eine  Arbeit  von  Kennedy  (1897) 
zu  erwahnen,  der  eine  autogene  Regeneration  an  Nerven  beobachtet 
haben  will,  von  denen  er  aber  nicht  mit  vollkommener  Sicherheit  nach- 
weisen  konnte,  daB  sie  wirklich  ganz  vom  zentralen  Stumpf  un- 
beeinfluBt waren. 

Als  ich  meine  Studien  itber  die  Regeneration  (zunachst  mit  Moncke- 
berg)  begann,  war  es  mir  ganz  klar,  daB  man  zuerst  einmal  zusehen 
rnttsse,  was  der  vom  Zentrum  abgetrennte  Nerv  aus  sich  selbst 
heraus  an  Regeneration  leisten  kann,  wie  dies  ja  ,  wenn  auch  nicht 
systematise!! ,  auch  durch  Howell  und  Huber  geschehen  ist.    Es  war 
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sehr  gut  moglich,  daB  die  Wiederherstellung  unter  dem  EinfluB  des 
sogenannten  Zentrums  wesentlich  schneller  ginge  als  okne  dasselbe, 
so  daB  die  Verhaltnisse  immer  unklar  bleiben  miiBten,  wenn  man  eine 
Einwirkimg  des  Zentrums ,  also  eine  Zusammenwachsung ,  zulieBe. 
Andrerseits  war  es  wahrscheinlich,  daB  die  besten  Resultate  bei  jugend- 
licben  Individuen  zu  erwarten  waren,  denn  es  ist  ja  allgemein  bekannt, 
daB  junge  Tiere  eine  wesentlich  groBere  Regenerationskraft  besitzen 
als  alte.  DaB  Philipeaux  und  Vulpian  an  solclien  bereits  positive 
Resultate  erzielt  batten,  war  mir  damals  nocb  unbekannt,  weil  die 
Versuche  fast  nirgends  erwaknt  wurden.  Der  Gedanke,  junge  Tiere 
zu  verwenden,  war  bei  uns  iibrigens  nicht  ganz  primar,  sondern  ent- 
stand  erst  unter  dem  EinfluB  eines  Befundes.  Wir  batten  eine  groBe 
Anzahl  von  Kaninchen  operiert  und  warteten  mit  der  Sektion  so  lange 
als  moglich  in  der  Hoffnung,  daB  sicb  nach  langer  Zeit  auch  im  voll- 
standig  abgetrennten  Nerv  eine  deutliche  Regeneration  einstellen  mochte. 
Die  meisten  Tiere  starben  uns  nach  etwa  zwei  Monaten  infolge  des 
unvermeidlichen  Decubitus  der  FiiBe,  von  dem  aus,  auch  bei  guter 
Reinhaltung,  fast  immer  Infektionen  entstehen.  Das  beste  Tier  er- 
reichte  ein  Alter  von  100  Tagen,  ein  andres  86  Tage.  Bei  beiden 
wurde  nichts  weiter  von  Regeneration  gefunden  als  Bandfasern  resp. 
Achsialstrangfasern.  Bei  einem  andern  Tier  aber,  das  nur  56  Tage 
nach  der  Operation  lebte,  zeigten  sich  die  Fasern  an  vielen  Stellen  mit 
einer  diinnen,  aber  deutlichen  Myelinscheide  umgeben ;  auch  konnte  an 
einigen  Stellen  eine  schwache  fibrillare  Streifung  im  Inneren  der  Fasern 
wahrgenommen  werden.  Da  dieses  Kaninchen  noch  nicht  ganz  aus- 
gewachsen  war,  wahrend  die  andern  altere  Tiere  gewesen  waren,  so 
machten  wir  die  Jugend  fur  das  positive  Resultat  verantwortlich  und  be- 
schlossen,  fortan  nur  noch  junge  Tiere  zu  operieren.  Bei  den  unaus- 
gewachsenen  Kaninchen  zeigte  sich  nun  die  Mortalitat  noch  groBer  als 
bei  den  erwachsenen.  Es  gelang  nur  noch  einen  zweiten  Fall  mit  An- 
deutung  von  Markscheide  zu  bekommen.  —  Monckeberg  muBte  dann 
leider  StraBburg  verlassen,  und  ich  setzte  die  Versuche  allein  fort.  Da 
ich  den  Ischiadicus  wegen  seiner  leichten  Zuganglichkeit  und  seines 
klaren,  anastomosenlosen  Verlaufs  nicht  als  Versuchsnerv  aufgeben 
wollte,  wandte  ich  mich  der  Operation  von  jungen  Hunden  zu,  welche  ja 
bekanntermaBen  gegen  alle  Infektionen  des  taglichen  Lebens  viel  wider- 
standsfahiger  sind  als  Kaninchen.  Ich  habe  hier  nie  einen  Todesfall 
erlebt,  trotzdem  auch  hier  Decubitus  an  der  Tagesordnung  ist,  der 
aber  in  der  Regel  bald  heilt.  Manche  der  Tiere  wurden  bis  zu  einem 
Jahr  am  Leben  erhalten  und  dann  im  besten  Gesundheitszustand  ge- 
schlachtet.  Hier  habe  ich  nun  in  der  Tat  eine  ganze  An- 
zahlvonFallen  erhalten,  in  denen  der  ganz  vomZent  rum 
getrennte  Nerv  nach  einiger  Zeit  neugebildete  Nerven- 
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fasern  in  groBerZahlzeigte,  Nerven fasern,  die  auch  die 
physiologischenEigenschaften  normaler  Fasern  batten, 
namlich  leitungsf  ahig  war  en.  Ich  nenne  diese  Regenera- 
tion mit  Philip eaux  und  Vulpian  antogene  Regeneration. 

Um  die  Verheilung  des  zentralen  und  peripheren  Endes  nach  der 
Durchschneidung  zu  verhindern,  wurden  verschiedene  Methoden  an- 
gewandt.  Die  bloBe  Exzision  eines  2 — 3  cm  langen  Nervenstiickes 
fiihrt  nicht  mit  Sicherheit  zum  Ziel,  wie  schon  Schiff  angegeben  hat; 
groBere  Stiicke  des  Nerven  kerauszunehmen  ,  ist  bei  jungen  Tieren 
deswegen  nicht  sehr  zweckmaBig,  weil  man  dann  nicht  mehr  sehr 
viel  Nerv  iibrig  behalt,  um  spater  den  bloBgelegten  Stumpf  zu  reizen. 
In  einer  Anzahl  von  Fallen  habe  ich  das  von  Schiff  angegebene  Ver- 
fahren  angewandt,  bei  welchem  der  Ischiadicus  am  Foramen  Ischiadici 
mit  einer  breiten  Pinzette  erfaBt  und  herausgerissen  wird.  Meistens 
gelingt  es,  den  ganzen  oberen  Teil  des  Nerven  mitsamt  den  moto- 
rischen  Wurzeln  und  den  Spinalganglien  herauszuziehen ;  dieser  Teil 
wurde  dann  bis  zur  Mitte  des  Oberschenkels  abgeschnitten.  Einigemal 
wurde  er  auch  nach  Abschneidung  der  Spinalganglien  aufgerollt  und 
dicht  iiber  der  Kniekehle  versenkt.  Sind  die  Wurzeln  mit  heraus- 
gerissen, so  finde  ich  bei  der  Sektion  niemals  Fasern  des  zentralen 
Stumpfes  auBerhalb  des  Foramen  Ischiadici.  Entweder  wachsen  die 
motorischen  Wurzeln  gar  nicht  wieder  aus  oder  sie  finden  nicht  durch 
die  Intervertebralkanale  hindurch.  In  einem  Fall,  bei  dem  die  Wurzeln 
nicht  mitkamen  (der  Stamm  war,  der  Lange  nach  zu  urteilen,  am 
Austritt  aus  der  Wirbelsaule  durchrissen),  wuchs  der  zentrale  Stamm 
bis  zum  Oberschenkel  aus  und  verband  sich  mit  dem  peripheren  Stumpf, 
so  daB  der  Fall  unbrauchbar  Avar.  In  zwei  andern  Fallen  bildete  sich 
nach  ebenfalls  halbmiBlungener  AusreiBung  eine  diinne  Anastomose 
von  wenigen  Fasern  aus. 

Eine  andre  und  ebenso  sichere  Methode  besteht  darin,  daB  man 
den  Ischiadicus  in  der  Mitte  des  Oberschenkels  durchschneidet ,  den 
peripheren  Stumpf  an  seiner  Stelle  laBt  und  den  zentralen,  nachdem 
man  etwa  3  cm  von  ihm  abgetrennt  hat,  durch  einen  Muskel  hindurch- 
steckt  und  in  einem  andern  Muskelfach  festnaht.  Er  wachst  dann  in 
diesem  fort  und  trifft  nie  auf  sein  peripheres  Ende  (gewohnlich  wachst 
er  in  der  Muskulatur  nicht  sehr  weit,  hochstens  2  cm,  wobei  natiirlich 
das  relative  Wachstum  nicht  mitgerechnet  ist).  In  einer  dritten  Peihe 
von  Versuchen  wurde  der  Ischiadicus  ausgerissen  oder  hoch  durch- 
schnitten  und  das  periphere  Ende  zu  einem  bestimmten,  spater  zu 
beschreibenden  Nebenzweck  nach  dem  Damm  zu  verlagert. 

W  enn  nun  auch  die  Art  des  Operationsverfahrens  einen  EinfluB 
des  Zentrums  auf  die  Regeneration  des  peripheren  Stumpfes  ziemlich 
unmoglich  macht,  so  muB  natiirlich  doch,  wie  jene  MiBerfolge  zeigen, 
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durch  eine  gewissenbafte  Sektion  bestatigt  werden,  daB  wirklich  keine 
Wiedervereinigung  mit  dem  zentralen  Ende  (oder  einem  andern  Nerven) 
stattgefunden  bat.  Die  Sektion  wurde  in  einigen  Fallen  unter  dem 
Mikroskop  gewissermaBen  nocb  fortgesetzt,  indem  das  zentrale  Ende 
des  peripberen  Stumpfes  mitsamt  dem  umgebenden  Gewebe  in  Serie 
gescbnitten  wnrde.  ScblieBlicb  wurde  nie  versaunit,  aucb  den  pbysio- 
logiscben  Nacbweis  zu  fiibren,  daB  sicb  keine  Anastomosen  ausgebildet 
batten,  und  dies  em  Nacb  we  is  scheint  mir  am  meisten  Ge- 
wicbt  zuzukommen:  Bei  Reizung  des  peripberen  Stumpfes 
mit  starken  Induktionsstromen  durfte  das  Tier  nicbt  reagieren 
(bei  balber  Narkose  durfte  das  Tier  beim  Reizen  weder  beulen  nocb 
Abwebrbewegungen  macben).  Nur  in  den  von  dem  Stumpf 
innervierten  Muskeln  durften  Zuckungen  eintreten. 
Kamen  solcbe  zur  Beobacbtung,  so  muBte  es  unmoglicb  sein,  dieselben 
von  andern  St  ell  en  des  Korpers  aus  bervorzurufen,  vor 
allem  durften  sie  nickt  auftreten,  wenn  der  zentrale  (manckmal  ja  er- 
reicbbare)  Iscbiadicusstumpf  gereizt  wurde.  In  den  Fallen,  in  welcben 
eine,  wenn  aucb  immer  nur  partielle  Leitung  zwischen  Zentrum  und 
peripberem  Stumpf  bestand,  waren  die  Anastomosen  stets  anatomiscb 
darstellbar.    Als  gelungene  Falle  wurden  sie  nicbt  betracbtet. 

Gelungene  Falle,  d.  b.  solcbe,  in  denen  eine  vollstandige  oder 
unvollstandige  Regeneration  des  peripberen  Stumpfes  obne  irgend 
welcben  Zusammenbang  mit  dem  Zentrum  zustande  kam,  babe  icb  im 
ganzen  23  zu  verzeicbnen,  auBerdem  zwei  halbgelungene ,  bei  denen 
kleine,  Anastomosen  bestanden,  und  die  beiden  scbon  erwabnten  Falle 
bei  Kanincben.  Die  23  guten  Falle  vom  Hund  wurden  an  15  Tieren 
im  Alter  von  8  Tagen  bis  8  Wocben  gewonnen.  (Bei  mancben  Hunden 
wurde  an  beiden  Beinen  operiert).  Von  den  23  Fallen  scbeide  icb 
nocb  zwei  vorlaufig  aus,  welcbe  nur  an  den  Wurzeln  operiert  waren. 
Es  verbleiben  also  nocb  21  Falle.    Siebe  die  Tabelle  auf  S.  191. 

DaB  bei  jungen  Tieren  die  Degeneration  mit  derselben  Sicberbeit 
wie  bei  erwacbsenen  der  Durcbscbneidung  des  Nerven  folgt,  bat  be- 
reits  Ranvier  f estgestellt ;  er  konnte  sogar  zeigen  —  und  icb  kann 
dies  bestatigen  —  daB  die  Degeneration  besonders  scbnell  vonstatten 
gebt.  Icb  babe  micb  mit  dieser  Angabe  natiirlicb  nicbt  begniigt,  son- 
dern  eigene  Versucbe  angestellt,  welcbe  jedesmal  zu  einem  positiven 
Resultat  fiibrten.  Niemals  wurde,  wenn  das  Tier  nacb  vier 
bis  zebn  Tagen  getotet  wurde,  aucb  nur  eine  einzige 
nicbt  degenerierte  Faser  im  peripberen  Stumpf  gefun- 
den.  Bei  andern  Tieren  legte  icb  den  Iscbiadicus  vier  bis  zebn 
Tage  nacb  der  Operation  frei,  stellte  fest,  daB  er  unerregbar  war, 
scbnitt  einen  kleineren  Seitenast  beraus,  iiberzeugte  micb,  daB  dieser 
vollkommen  degeneriert  war,   und  nabte  wieder  zu.    An  den  drei 
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Tieren,  welche  so  behandelt  waren,  fand  sicli  nach  einigen  Monaten 
der  vorher  sicher  degeneriert  gewesene  Nerv  regeneriert  und  leitungs- 
fabig,  ohne  daB  eine  Beteiligung  des  Zentrums  (bei  Airvvendung  aller 
der  oben  genannten  Kautelen)  festzustellen  war.  Wenn  ich  dasselbe 
aucb  nicbt  bei  all  den  iibrigen  Fallen  getan  babe,  so  glaube  icb  doch 
auf  Grand  der  sonst  gesetzniaBig  eintretenden  Degeneration  des  durch- 
scbnittenen  Nerven  annebmen  zu  diirfen,  daB  aucb  in  all  den 
and  em  Nerven,  welcbe  s  pater  leitungsf  abig  und  in  it 
beinabe  normal  aussebenden  Fas  em  gefunden  wurden, 
z  u  e  r  s  t  eine  Degeneration  n  a  c  b  der  D  u  r  c  b  s  c  b  n  e  i  d  u  n  g 
stattgefunden  batte. 


Tab  ell  e   der  Hunde,   bei   denen   Auto  re  generation  be- 

o  b  a  c  b  t  e  t  w  u  r  d  e. 

M.  =  Monat.  T.  =  Tag.  0.  =  unerregbar  bei  der  Sektion.  x  =  schwach 
oder  nicht  in  alien  Muskeln  erregbar.     *  =  sehr  leicht  erregbar  und  in  alien 


innervierten  Muskeln  starke  Zuckungen  veranlassend. 

Ischiadicus. 


linker,  r.  =  reenter 


No. 

1. 
2. 
3. 

4. 

5. 


9. 

10. 
11. 


12. 

13. 

14. 
15. 


Alter  am  Tage 
der  Operation. 

3  Wochen. 
8  Tage. 

21  * 

7  Wochen. 
6 


3-4  „ 
32  Tage. 

22  „ 

5  Wochen. 

6  „ 
5 


27  Tage. 


Wochen. 


Lebensdauer  bis 
zur  Sektion. 

1  M.  24  T. 
1  M.  25  T. 
3  M.    3  T. 

3  M.  25  T. 

4  M.  11  T. 


4  M.  18  T. 

4  M.  24  T. 

5  M. 

6  M. 

6  M. 

6  M.    5  T. 


6  M.  20  T. 
8  M. 

8  M.  15  T. 

10  M.  15  T. 


Erfolg  der  Reizung 
und  Zahl  der  Opera- 
tionen. 

1.  0. 

1.  * 


1.  * 
1.  * 


x 


Ring. 


r.  x 
r.  0. 


1.  x 
1.  * 


motor.  Wurz. 
1.  * 


1.  * 

1.  0. 

1.  * 

1.  0. 


r.  0. 


Bemerkungen. 


Zweites  Mai  durch- 
schnitten. 

r.  auch  operiert.  Aber 
Anastomose. 

r.  zweites  Mai  durch- 
schnitten.  1.  auch 
operiert.  Aber  Ana- 
stomose. 

r.    zum  zweitenmal 
durchschnitten. 

r.  aufierdem  Ring.  — 
1.  zweites  Mai  durch- 
schnitten. 

Spinalganglien  heraus- 
genommen. 

r.  zweites  Mai  durch- 
schnitten. 

Dem  Nerven  waren  die 
mit  ausgerissenen 
und  abgeschnittenen 
Spinalganglien  bei- 
gegeben. 

Zweites  Mai  durch- 
schnitten. 

Nach  vier  Monaten  1  e  i  - 
t  end  ge  w  es  en. 
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Zu  einer  autogenen  Regeneration  habe  ich  es  in  alien  operierten 
Fallen  kommen  sehen,  gleichgiiltig  ob  das  Tier  bei  der  Operation 
acht  Tage  oder  acht  Wochen  alt  war.  (Altere  Tiere  habe  ich  nicht 
operiert  [auBer  ganz  erwachsenen] ,  aber  ich  glaube,  annehmen  zu 
diirfen,  daB  die  autogene  Regeneration  auch  noch  drei  bis  vier  Monate 
nach  der  Geburt  bis  zur  Leitungsfahigkeit  gelangen  kann.)  Ob  es  in 
alien  Fallen  bis  zur  Leitungsfahigkeit  komnit,  kann  ich  niit  Sicherheit 
nicht  angeben,  jedenfalls  ist  dies  aber  wohl  die  Regel.  Nieinals  sah  ich 
alle  Fasern  regeneriert,  und  die  Zahl  der  vollkommen  regenerierten 
Fasern  schwankt  in  den  einzelnen  Fallen  recht  stark.  Man  niuB  bei 
der  Beurteilung  dieser  Verhaltnisse  aber  in  Betracht  ziehen,  daB  einige 
Zeit  nach  stattgehabter  Regeneration  immer  wieder  ein  Ruckbildungs- 
prozeB  eintritt:  Die  schon  dagewesene  Erregbarkeit  hort 
wieder  auf  und  nach  und  nach  gehen  alle  Fasern 
wieder  zugrunde  (siehe  weiter  unten).  Mir  scheint  in  dieser  Be- 
obachtung,  welche  ich  mehrmals  gemacht  habe,  ein  sehr  stringenter 
Beweis  dafur  zu  liegen,  daB  dieregeneriertgefundenen 
Fasern  nicht  vom  Zentrum  ausgewachsen  waren,  denn 
ein  Nerv,  der  im  Z  us  am  me  nhang  mit  dem  Riickenmark 
regeneriert  ist?  bleibt  erhalten  und  leitungsfahig,  so 
lange  das  Tier  lebt  und  geht  nicht  ohne  erneute  Ver- 
letzung  schon  wenige  Monate  nach  der  Neubildung 
eine  zweite  —  und  zwar  ganz  atypische  —  Degenera- 
tion ein.1) 

Ich  will  nun  an  einzelnen  herausgegriffenen  Beispielen  zeigen, 
was  an  derartigen  sich  selbst  iiberlassenen  Nervenstiimpfen  junger 
Tiere  zur  Beobachtung  gelangte. 

Hund  4  der  Tabelle  auf  Seite  191:  Im  Alter  von  sieben  Wochen 
wurde  rechts  und  links  der  Ischiadicus  hoch  am  Becken  durchschnitten, 
durch  die  innere  Oberschenkelmuskulatur  durchgezogen  und  am  Damm 
mit  dem  der  andern  Seite  zusammengenaht.  Die  Wunde  heilte  per  pri- 
mam  in  f  iinf  Tagen.  (Wie  sich  bei  der  Sektion  zeigte,  hatte  die  Naht  nicht 
gehalten.  Beide  Enden  wurden  am  Damm  2  cm  voneinander  getrennt 
gef unden.)    Acht  Tage  nach  der  Operation  wurde  der  linke 

1)  In  einer  kurzlich  erschienenen  und  —  ich  muC  sagen  —  von  sehr  ge- 
ringem  Beweismaterial  begleiteten  Arbeit  stellt  Miinzer  (1902)  die  Behanptimg 
auf,  dafi  es  sich  gar  nicht  um  eine  autogene  Regeneration  handle,  sondern  um 
ein  Einwachsen  markhaltiger  Fasern,  welche  aus  benachbarten  Muskelasten 
stanimen.  Dieser  Erkliirung,  die  neuerdings  auch  von  Langley  und  Anderson 
(1902)  vertreten  worden  ist,  widerspricht  obiger  Befund  —  aufier  vielen  andern. 
Es  ware  doch  z.  B.  sehr  merkwiirdig,  wie  auch  Haenel  (1903)  hervorgehoben  hat, 
dafi  dies  Hineinwachsen  von  Muskelnerven  in  die  Narbe  bei  jungen  Tieren  statt- 
findet,  bei  alten  aber  nicht.  Auch  der  physiologische  Befund  widerspricht  dieser 
Deutung  durchaus. 
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Nerv  am  Knie  freigelegt.  Er  hatte  das  bekannte,  welke  Ausseben 
eines  degenerierten  Nerven.  Auf  faradiscke  R  e  i  z  u  n  g  e  n  traten 
keine  Zuckungen  in  der  in  nervier  ten  Muskulatur  auf. 
Ein  Stiick  eines  Seitennerven  wurde  herausgenommen  und  zeigte  nach 
Fixierung  mit  Osmiumsaure  vollkommen  degenerierte  Markscheiden. 
Drei  Monate  und  25  Tage  nach  der  Operation  wurden  beide 
Nerven  am  Oberschenkel  freigelegt.  Sie  batten  ein  glanzend  weiBes 
Ausseben  und  zeigten  auch  Fontanascbe  Querbander.  Recbts  ergab  R  e  i  - 
zung  mit  faradiscben  Strom  en  (groBer  Duboisscber  Schlitten- 
apparat  mit  kleinem  Cbromsaureelement)  scbon  bei  einemRollen- 
ab stand  von  34  cm  tetaniscbe  Kontraktion  im  Gastroc- 
nemius, den  F  u  B  -  und  Z  e  b  e  n  m  u  s  k  e  1  n.  Links  waren  etwas 
starkere  Strome  (30  cm)  notig.  Bei  30  cm  recbts  und  bei  28  cm 
links  war  die  Kontraktion  scbon  maximal  und  sebr  kraftig.  Bei 
starkstem  Reiz  traten  links  keine  Zuckungen  des  Tieres  ein.  Recbts 
waren  bei  ubereinandergeschobenen  Rollen  kleine  Re- 
aktionen  des  Tieres  bemerkbar,  welcbe  aber  auf  Stromschleifen  zu 
beruben  scbienen.  Von  dem  nur  recbts  erreicbbaren  zentralen  Iscbia- 
dicusstumpf  waren  keine  Zuckungen  des  Unterscbenkels  und  FuBes 
auslosbar.  Desgleicben  blieben  Zuckungen  dieser  Muskeln  vollkommen 
aus,  wenn  das  Lumbalmark  mit  sebr  starken  faradiscben  Stromen 
(von  der  Haut  aus)  durcbstromt  wurde ,  wobei  alle  andern  Muskeln 
des  Korpers  in  lebbafteste  Bewegung  gerieten!  Bei  der  lei cb ten 
direkten  Erregbarkeit  der  Iscbiadici  ware  dies  Resultat  ganz  un- 
verstandlich  gewesen,  wenn  sie  auf  irgend  einem  Wege  mit  dem  Zentrum 
zusammengebangen  batten.  Der  Gastrocnemius  war  scbon  rot  und  ziem- 
licb  dick.  (Die  Querstreifung  der  Muskelfasern  war  gut  erbalten.)  Bei 
direkter  Reizung  reagierte  er  erst  bei  20  cm  Rollenabstand.  Die  Reizung 
des  Nerven  in  einer  Entfernung  von  5  cm  konnte  also  den  Muskel  nicbt 
direkt  erregt  baben;  da  von  bier  aus  die  Zuckungen  scbon  bei  30  und 
34  cm  eintraten.  (AuBerdem  war  beim  Reizen  eine  diinne  Gummi- 
platte  unter  den  Nerv  gescboben.)  Der  linke  Nerv  wurde  mitsamt 
seinem  zentralen  Ende  und  dessen  Umgebung  berausgenommen  und  in 
Osmiumsaure  konserviert.  Der  recbte  Nerv  blieb  nocb  vier  Tage  im 
Tier,  nacbdem  er  vorber  in  der  Mitte  des  Oberscbenkels  durcbscbnitten 
worden  war. 

Der  linke  Nerv  wies  auf  Scbnitten  undZupfpraparaten 
einen  groBen  Reicbtum  an  markbaltigen  Fasern  auf 
(Fig.  51  B).  Viele  von  ibnen  zeigten  die  spater  genauer  zu  bescbreiben- 
den  Cbaraktere  regenerierter  Fasern,  mancbe  waren  aber  von  normalen 
Fasern  kaum  nocb  zu  unterscbeiden.  Sie  batten  beinabe  normale 
Dicke,  die  Markrobre  waren  gleicbmaBig  und  zeigten  in  regelmaBigen 
Abstanden  Ranvierscbe  Einscbniirungen.    Das  nach  dem  Zentrum  zu 

B  e  t  h  e  ,  Nervensystem.  i  3 
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gerichtete  Ende  wurde  in  eine  Langsserie  zerlegt.  Auf  diesen  Schnitten 
zeigte  sich;  daB  der  Nerv  an  der  Spitze  von  einem  dichten  peri- 
neuralen  Bindegewebe  nmschlossen  war.  Der  Nerv  selber  war  in  der 
Kappe  zugespitzt,  d.  h.  die  Zahl  der  Fasern  wurde  proximalwarts 
immer  geringer  (Fig.  51  A).  Von  einer  Anzahl  von  Fasern  konnte 
festgestellt  werden,  daB  sie  in  dieser  Gegend  etwas  diinner  wurden 
und  dann  unvermittelt  endigten.  Andre  drangen  noch  in  das  peri- 
neurale  Bindegewebe  ein,   verlieBen  dieses  aber  nicht  nach  auBen 


Fig.  51.  A  Langssclinitt  durch  das  zentralgerichtete  Ende  eines  autoregenerierten  Nerven.  (Leitz 
Obj.  1,  Ocul.  I.  Einzelheiten  sind  bei  starkerer  Vergrofierung  nachgetragen ;  urn  das  zu  sebende 
zu  verdeutlicben  ist  die  Dieke  der  markhaltigen  Fasern  zum  Teil  iibertrieben.)  B  Querscbnitt  durch 
denselben  Nerven  weiter  peripher.  (Leitz  Obj.  3,  Ocul.  I.  Die  Figur  gibt  eine  Anscbauung  von  dem 
Verbaltnis  zwiscben  den  vollstandig  regenerierten  Fasern  und  denen,  welche  marklos  geblieben  sind 
oder  gar  nicbt  regeneriert  sind.)  —  Beide  Figuren  sind  auf  2/3  verkleinert. 

hin?  sondern  bogen  in  demselben  nach  unten  bin  um  (Fig.  51^4).  Wie 
ich  noch  weiter  unten  zeigen  werde,  wachsen  die  Nervenfasern  augen- 
scheinlich  am  besten  in  eben  diesem  Bindegewebe ,  so  daB  also  hier 
die  Fasern ,  welche  bei  ihrem  Wachstum  bis  zur  Kappe  des  Nerven 
vorgedrungen  waren?  nur  nach  der  Peripherie  zuriickkehrend  einen 
guten  Mutterboden  fanden.1) 


1)  Derartige  Fasern,  deren  Menge  und  Ausdehnungsgebiet  haufig  sehr  viel 
grower  ist,  hat  Miinzer  (1902)  vielleicht  vor  sich  gehabt. 


Die  Zusammenheilung  durchsclmittener  Nerven  und  die  Nervenregeneration.  195 

Nerven,  welche  ohne  AnscbluB  an  das  Zentrum  bis  zu  vollstan- 
diger  Erregbarkeit  regeneriert  waren  und  dann  imnier  eine  groBe  An- 
zahl  markbaltiger  Nervenfasern  zeigten,  habe  ich  im  ganzen  zwolf  er- 
halten.  Diese  sind  in  der  Tabelle  mit  einem  Stem  bezeichnet.  (Hund 
%  3,  4,  5,  9,  11,  12  und  14.  Bei  Hund  13  war  4  Monate  nacb  der 
Operation  Erregbarkeit  vorbanden,  zur  Zeit  der  Sektion,  d.  b.  nacb 
8  Monaten  war  sie  wieder  verscbwunden.)  Zu  diesen  zwolf  kommen 
nocb  zwei  Nerven  von  Hund  8  und  einer  von  Hund  6,  bei  denen  die 
Erregbarkeit  geringer  war  und  in  denen  nur  eine  geringere  Zabl  von 
Fasern  Markscbeiden  besaBen.  ScblieBlicb  ist  bierber  aucb  nocb  der 
Hund  10  zu  recbnen,  bei  welcbem  nur  die  motoriscben  Wurzeln  durcb- 
schnitten  waren.  Die  kiirzeste  Zeit,  nacb  welcber  Erregbarkeit  und 
gute  Regeneration  gefunden  wurde,  betrug  1  Monat  und  25  Tage 
(Hund  2).  Die  langste  Zeit,  nacb  welcber  nocb  Erregbarkeit  vor- 
banden  war,  betrug  10  Monate  (Hund  14). 

Nacb  diesen  Befunden  muB  es  als  sichergestellt 
betracbtet  we r den,  daB  ein  peripberer,  vom  Zentrum 
dauernd  abgetrennter  Nerv  sicb  aus  sicb  selber  ber- 
aus,  also  autogen,  regenerieren  kann.  Der  Nerv  be- 
sitzt  in  sicb  die  Fabigkeit,  sicb  nacb  stattgebabter 
Degeneration  vollstandig  und  bis  zur  Leitungsfabig- 
keit  zu  regenerieren! 

Bei  alien  darauf  untersucbten  Nerven  waren  nicht  nur  die  Mark- 
scbeiden und  die  Acbsenzylinder  neugebildet,  sondern  es  waren  aucb 
wieder  in  den  Achsenzylindern  deutliche  Neurofibrillen  vor- 
banden  und  diese  Neurofibrillen  besaBen  wieder  prima  re  Farb- 
barkeit  (letzteres  in  secbs  Fallen  untersucbt  und  immer  gefunden). 

Wie  schon  oben  erwabnt,  wurde  bei  dem  beschriebenen  Hunde 
der  Nerv  der  recbten  Seite  zum  zweitenmal  durcbscbnitten.  Dadurch 
zerfiel  er  in  zwei  Teile,  einen  zentraleren  Teil  A,  der  nun  ganzlicb 
isoliert  war,  und  einen  peripbereren  Teil  By  der  nocb  mit  den  Muskeln 
zusammenbing.  Nacb  vier  Tagen  wurde  der  Nerv  freigelegt.  Der 
Nerv  zeigte  sich  jetzt  in  seinem  peripberen  Ende  (B)  vollkommen  un- 
erregbar.  Der  zentralere  Stumpf  (A)  batte  wie  vorber  ein  weiBes 
Ausseben,  der  peripbere  Stumpf  (B)  war  etwas  gelbgrau  verfarbt  unci 
war  obne  Glanz.  Nacb  oben  bin  zeigte  sicb  der  Stumpf  A  abgescblossen 
(wie  auf  der  linken  Seite).  (Die  letzten  Auslauf  er  des  zentralen  Stumpf  es 
des  Iscbiadicus  endeten  mindestens  4  cm  von  ibm  entfernt  im  Muskel.) 
Aucb  das  zentrale  Ende  von  A  wurde  in  Serie  gescbnitten,  welcbe 
keine  Anbaltspunkte  dafiir  gab,  daB  Anastomosen  mit  einem  andern 
Nerven  bestanden  batten;  von  bei  weitem  den  meisten  Fasern  konnte 
nacbgewiesen  werden,  daB  sie  innerbalb  der  perineuralen  Bindegewebs- 
kappe  endeten. 

13* 
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Der  Teil  A  zeigte  normale  Fasern.  Die  Markscheiden  waren 
glatt  und  die  Fibrillen  ohne  Anzeichen  von  Degeneration.  Nur  in 
nachster  Nahe  der  Durchschneidungsstelle  waren  geringe  Degenera- 
tionen  zu  bemerken;  sie  reichten  aber  eher  weniger  weit  nach  oben, 
als  es  nach  der  gleichen  Zeit  bei  einem  normalen  Nerven  nach  Kon- 
tinuitatstrennung  im  zentralen  Ende  der  Fall  ist.  Das  ganze  peri- 
pherere  (unterhalb  der  zweiten  Durchschneidungsstelle  gelegene)  Ende, 
also  der  Teil  B,  zeigte  starke  Degeneration  bis  zum 
Ende  hin  (ebenso  der  untere  Teil  B  des  link  en  Nerven,  welcher 
noch  vier  Tage  nach  Herausnahme  des  Teils  A  im  Korper  geblieben 
war).  —  Eine  solche  zweite  Durchschneidung  wurde  im  ganzen  vier- 
mal  an  autogen  regenerierten  und  leitungsfahigen  Nerven  ausgefuhrt. 
Jedesmal  degenerierte  nur  das  peripher  von  der  Durchschneidungs- 
stelle gelegene  Ende,  wahrend  das  zentral  davon  gelegene  Ende,  das 
also  ganzlich  isoliert  war,  erhalten  blieb,  grade  wie  bei  einem  Nerven, 
der  noch  mit  seinem  „nutritorischen  Zentrum"  in  Zusammenhang  steht. 

In  einem  Fall  wurde  auBer  der  zweiten  Durchschneidung  in  der 
Mitte  des  peripheren  Stumpfes  eine  Loslosung  des  zentralen  Endes 
desselben  ausgefuhrt.  Man  konnte  ja  sagen,  daB  doch  unsichtbare 
Anastomosen  zwischen  zentralem  und  peripherem  Stumpf  bestanden; 
deshalb  muBte  ich  versuchen,  das  obere  Ende  des  peripheren  Stumpfes 
ohne  Verletzung  von  der  Umgebung  abzulosen,  wobei  ja  natiirlich  alle 
diese  unsichtbaren  Verbindungsfaden  durchreiBen  miiBten.  In  diesem 
Fall  war  nun  das  zentrale  Ende  des  peripheren  Stumpfes  stark  aus- 
gestrahlt  (der  Nerv  war  mitsamt  den  Wurzeln  ausgerissen  gewesen 
und  der  zentrale  Stumpf  war  uberhaupt  nicht  wieder  ausgewachsen, 
wie  die  Sektion  zeigte),  so  daB  beim  Loslosen  eine  groBe  Menge  dieser 
iibrigens  gut  sichtbaren  Nervenfadchen  durchriss.  Diese  DurchreiBungen 
fuhrten  natiirlich  Degenerationen  nach  sich,  aber  trotzdem  fand  ich 
im  oberen  Ende  des  peripheren  Stumpfes  (Teil  A)  fiinf  Tage  nach  der 
Operation  mehr  als  die  Halfte  aller  Fasern  undegeneriert ,  wahrend 
im  unteren  Teil,  also  peripher  von  der  zweiten  Durchschneidungsstelle, 
alle  Fasern  vollstandig  degeneriert  waren. 

Aus  diesen  Bef unden  geht  hervor,  daB  ein  autogen  regene- 
rierterNerv,  der  also  keinen  Zusammenhang  mit  dem 
Zentrum  hat,  bei  einer  zweiten  Durchschneidung  nur 
in  seinem  peripher  von  der  Unterbrechungsstelle  ge- 
legenen  Teil  vollstandig  degeneriert,  wahrend  sein 
zentralwarts  gerichteter  Teil  (auBer  in  nachster  Nahe  der 
Wunde)  von  der  Degeneration  verschont  bleibt,  trotzdem 
er  nicht  mit  einem  „trophischen  Zentrum"  in  Zusammenhang  steht. 
Es  ist  also  bei  der  Durchschneidung  eines  normalen 
Nerven  nicht  der  Zusammenhang  mit  einem  trophischen 
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Zentrum,  welcher  das  zentrale  Ende  vor  der  Degenera- 
tion bewahrt!    (Vergleiche  S.  175.) 

Bis  jetzt  habe  ich  nur  von  denjenigen  Nerven  gesprochen,  welche 
zur  Zeit  der  Sektion  (die  BloBlegung  und  Reizung  der  Nerven  ging 
immer  unmittelbar  dem  Toten  voraus)  erregbar  gefunden  wurden. 
Diejenigen  Nerven ,  welche  kurz  vor  der  Sektion  nicht  erregbar  ge- 
funden wurden,  konnen  anatomisch  einen  ebenso  hohen  Or  ad 
der  Regeneration  zeigen,  wie  die  vollkommen  erregbaren.  Manch- 
mal  ist  sogar  die  Zakl  der  Fasern,  welche  mit  einer  schonen  Mark- 
scheide  umgeben  sind  und  gut  differenzierte  Fibrillen  enthalten,  groBer 
als  bei  solcben  Nerven,  die  leitend  gefunden  wurden.  So  fiel  z.  B. 
der  anatomische  Vergleicb  zwischen  Hund  1 4  und  1 5  zu  Ungunsten 
des  Hundes  14  aus.  In  den  Nerven  beider  Hunde  wurden  viele  mark- 
haltige  Fasern  gefunden,  bei  Hund  15  war  ihre  Zahl  aber  groBer; 
trotzdem  war  der  Nerv  dieses  Tieres  ganz  unerregbar,  wahrend  der 
des  andren  (seines  jiinger  operierten  und  jiinger  getoteten  Bruders) 
sehr  leicht  erregbar  war.  Ebenso  enthielten  die  Nerven  des  Hundes  13 
mehr  markhaltige  Fasern  als  die  seines  vier  Monate  f riiher  geschlachteten 
Bruders  (Hund  4).  Nur  die  Nerven  des  letzteren  waren  zur  Zeit  der 
Sektion  erregbar;  die  des  andren  waren  es  nicht  (zur  Zeit  der  Sek- 
tion), waren  es  aber  vier  Monate  f  ruber  (also  zur  Zeit,  wo 
Hund  4  geschlachtet  wurde)  gewesen. 

Die  einmal  schon  vorhandene  Leitungsfahigkeit 
kann  also  wieder  verschwinden,  wahrend  der  Nerv  im 
Markscheiden-  und  Fibrillenpraparat  noch  lange  Zeit 
nachher  keine  wesentlichen  Unterschiede  zeigt.  AuBer 
dem  physiologischen  Unterschied  ist  aber  doch  noch  ein  andrer  vor- 
handen:  Die  leitungsfahigen  Nerven  zeigen  immer  pri- 
nt are  Farbbarkeit  derNeurofibrillen;  bei  den  leitungs- 
unfahigen  aber  doch  regenerierten  fehlt  sie  stets  voll- 
kommen!  Bei  diesen  Nerven  war  die  Leitungsfahigkeit  respektive 
Erregbarkeit  zur  Zeit  der  Sektion  schon  wieder  verschwunden ; 
ebenso  wahrscheinlich  bei  dem  einen  Nerven  des  Hundes  No.  9.  Sie 
kann  aber  auch  noch  nicht  dasein,  trotzdem  bereits 
eine  anatomische  Regeneration  zu  konstatieren  ist. 
Wenigstens  glaube  ich  so  den  Befund  beim  Hund  No.  1  deuten  zu 
mtissen.  Einen  Monat  und  24  Tage  nach  der  Operation  war  der 
Nerv  ganz  unerregbar,  zeigte  aber  sehr  viele  diinne  markhaltige 
Fasern,  welche  deutliche  Fibrillen  enthielten.  Auch  hier  war  von 
primarer  Farbbarkeit  der  Fibrillen  nicht  eine  Spur  zu  finden.  In 
diesen  Befunden  sehe  ich  einen  neuen  Beweis,  daB 
die  Funktion  des  Nerven  mit  der  Anwesenheit  von  Fi- 
brillensaure  in  engem  Zusammenhang  steht. 
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Es  war  von  wesentlichem  theoretischem  Interesse  zu  erfahren,  wie 
es  bei  solchen  noch  nicht  oder  nicht  mehr  erregbaren  Nerven  mit  einer 
zweiten  Degeneration  stent.  Wenn  die  Degeneration  irgend  etwas  mit 
der  Leitungsunterbrechung,  also  mit  einer  Paralyse  (vergleiche  S.  175) 
zu  tun  hatte,  so  miiBten  solche  nicht  leitungsfahigen  Nerven  bei  einer 
zweiten  Durckschneidung  der  Degeneration  widerstehen.  Dies  ist  aber 
nicht  der  Fall:  Die  Degeneration  tritt  genau  in  derselben  Weise  und 
in  derselben  Zeit  ein,  wie  bei  einem  der  Leitung  fahigen  Nerven.  Ich 
habe  diesen  Versuch  zweimal  angestellt,  bei  Hund  1  und  bei  Hund  9. 
Bei  Hund  1  waren  viele  ditnne  markhaltige  Fasern  neben  einer 
groBen  Anzahl  noch  nicht  markhaltiger  Fasern ,  welche  aber  schon 
schone  Fibrillen  enthielten,  vorhanden.  Nach  der  zweiten  Durch- 
schneidung  degenerierten  beide  Faserarten  nur  unterhalb  der  zweiten 
Durchschneidungsstelle  (also  im  Teil  B),  wahrend  sie  oberhalb  der 
Verletzung  (im  Teil  A)  erhalten  blieben.  Bei  Hund  9  (unerregbarer 
Nerv)  fanden  sich  nur  wenige  markhaltige  Fasern.  Viele  Fasern  waren 
marklos,  enthielten  aber  Fibrillen  und  noch  andre  standen  auf  dem 
Stadium  der  Bandfasern  (ob  noch  oder  schon  wieder,  kann  ich  nicht 
entscheiden).  Die  wenigen  markhaltigen  Fasern  zeigten  unterhalb  der 
zweiten  DurchschneidungMarkscheidenzerfall;  oberhalb  derselben  waren 
die  Markscheiden  glatt.  Die  marklosen  Fasern  zeigten  unterhalb  der 
Schnittstelle  kornige  Degeneration,  wahrend  sie  oberhalb  zum  Teil 
homogenen  Inhalt  (Bandfasern),  zum  Teil  fibrillare  Struktur  besafien. 
Ich  ziehe  aus  diesem  Befund,  der  auch  durch  andre  Befunde  gestiitzt 
wird,  den  SchluB,  daB  auch  die  Bandfasern  nach  einer  zweiten  Durch- 
schneidung  eine  kornige  Entartung  ihres  Protoplasmas  eingehen  konnen. 
(Die  Degeneration  im  oberen  Ende  [Teil  A]  beschrankte  sich  immer 
auf  die  der  Veiietzungsstelle  direkt  anliegenden  Faserenden.) 

Um  die  autogene  Eegeneration  noch  sicherer  zu  stellen  und  alien 
Einwanden  zu  entgehen,  habe  ich  zwei  Versuche  an  ganz  isolierten 
Nervenstiicken  gemacht.  Man  konnte  ja  vielleicht  noch  gegen  meine 
bisher  beschriebenen  Versuche  Einwande  folgender  Art  machen:  Die 
gefundene  Eegeneration  geht  gar  nicht  von  dem  Nerven  selber  aus, 
sondern  von  versprengten  Ganglienzellen,  wie  sie  einigemal  im  Verlauf 
peripherer  Nerven  gefunden  sind.  Nun  sind  zwar  solche  Zellen  selten, 
und  ich  habe  sie  nur  einigemal  bei  Froschnerven  gesehen,  auBerdem 
wiirden  sie  als  ganz  offenbare  Spinalganglienzellen  nur  der  Neubildung 
von  sensiblen  Fasern  dienen  konnen,  aber  man  muB  sich  von  vorn- 
herein  gegen  alle  Arten  von  Einwanden  schutzen.  Andre  Einwande 
konnten  dahin  gehen,  daB  die  Eegeneration  von  den  Endorganen,  aber 
nicht  vom  Nerven  selber  ausgingen.  Alle  derartigen  Zweifel  werden 
durch  die  Eegeneration  isolierter  Nervenstitcke  zerstort.  Ich  ging 
bei  der  Operation  in  folgender,  mir  von  Herrn  Professor  Ewald  vor- 
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geschlagenen  Weise  vor :  Nach  hoher  Durchschneidung  des  Ischiadicus 
und  Versenkung  des  zentralen  Stunipfes  in  ein  andres  Muskelfach 
wurde  der  Nerv  auch  an  der  Kniekehle  durchschnitten.  Das  isolierte 
Stitek  wurde  nun  am  zentralen  und  peripheren  Ende  von  der  Musku- 
latur  losgelost,  so  daB  es  nur  noch  in  der  Mitte  mit  deni  umliegenden 
Gewebe  in  Verbindung  war.  Das  obere  Ende  wurde  nun  nacli  unten, 
das  untere  nach  oben  umgeschlagen  und  beide  Enden  durch  mehrere 
Nahte  miteinander  vereinigt.  Auf  diese  Weise  entstand  ein  geschlossener 
Nervenring,  der  weder  mit  dem  Zentrum  noch  mit  der  Peripherie  in 
Zusammenhang  stand.  In  beiden  Fallen  wurde  der  Nervenring  nach 
etwas  mehr  als  vier  Monaten  freigelegt  und  gereizt.  Auch  bei  starksten 
Induktionsstromen  trat  weder  Reaktion  des  Tieres  noch  Bewegung  in 
den  Unterschenkel-  und  FuBmuskeln  ein.  Reaktion  des  Tieres  war 
aber  in  beiden  Fallen  von  dem  aufgesuchten  zentralen  Ischiadicusstumpf , 
Bewegung  der  Unterschenkelmuskulatur  nur  in  einem  Fall  vom  peri- 
pheren mit  den  Unterschenkelmuskeln  in  Verbindung  stehenden  Ischia- 
dicusende  hervorzuruf  en.  Die  Nerven  ringe  war  en  also  p  h  y  - 
siologisch  durchaus  isoliert,  ebenso  anatomisch ,  wie  eine 
sorgfaltige  Preparation  ergab.  In  beiden  Fallen  war  der  Ring  voll- 
kommen  geschlossen,  d.  h.  die  Enden  waren  miteinander  verwachsen. 
Bei  der  anatomischen  Untersuchung  zeigten  sich  beide 
isolierten  Nervenstticke  ganz  besonders  reich  an  schon 
ausgebildeten  Markfasern,  welch e  deutliche  Neuro- 
fibrillen  enthielten.  Die  Ringe  wurden  in  Serie  geschnitten  und 
zeigten  auch  nicht  eine  einzige  versprengte  Ganglienzelle.  Danach 
wird  wohl  nicht  daran  zu  zweifeln  sein,  daB  die  autogene  Regenera- 
tion von  den  „Nervenzellen"  (Kapitel  13)  selber  ausgeht,  daB  also  weder 
das  Zentrum  noch  die  peripheren  Endorgane  dabei  beteiligt  sind. 

Ich  will  nun  den  Vorgang  der  autogenen  Regeneration ,  soweit 
mir  iiber  denselben  etwas  bekannt  geworden  ist?  genauer  beschreiben. 
Mit  Bestimmtheit  laBt  sich  dariiber  zur  Zeit  natiirlich  noch  nicht  viel 
aussagen,  und  ich  halte  es  eigentlich  fur  unmoglich7  dies  uberhaupt 
jemals  zu  konnen7  denn  man  wird  niemals  an  ein  und  derselben  Faser 
beobachten  konnen7  in  welcher  Weise  sie  sich  umformt.  Bei  den 
meisten  solchen  entwicklungshistologischen  Studien  handelt  es  sich  ja 
nur  urn  die  Konstatierung  von  Verschiedenheiten ,  die  nebeneinander 
oder  nacheinander  auftreten.  Bringt  man  sie  in  eine  bestimmte  Reihe 
und  nimmt  man  an,  daB  diese  Reihe  den  sich  folgenden  Entwicklungs- 
stadien  entspricht,  so  ist  das  mimer  ein  SchluB  vom  Sein  auf  das 
Werden,  der  eventuell  ganz  falsch  ist.  Wenn  die  verschiedenen  Stadien 
zeitlich  ganz  voneinander  getrennt  sind;  dann  kann  man  bei  voll- 
standiger  GesetzmaBigkeit  dieses  successiven  Auftretens  wohl  mit  einiger 
Sicherheit  die  eine  Form  als  die  Vorstufe  einer  spateren  ansehen,  so- 
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wie  aber  versckiedene  Formen  iinmer  zur  gleichen  Zeit  zur  Be- 
obachtung  gelangen,  wie  das  hier  der  Fall  ist,  so  ist  man  im 
wesentlichen  auf  Vemiutungen  angewiesen,  die  viele  Histologen  und 
Embryologen  falschlicherweise  als  unumstoBliche  Tatsachen  hinzustellen 
versuchen. 

Sicker  ist  im  vorliegenden  Fall  nur,  daB  der  ganzlich  vom  Zentrum 
getrennte,  junge  Nerv  nach  einigen  Tagen  einen  vollstandigen  Zerfall 
der  Markscheiden  und  der  Neurofibrillen  zeigt,  daB  nach  zwei  bis  drei 
Wochen  kaum  noch  eine  Spur  von  Mark  zu  bemerken  ist  und  der 
ganze  Nerv  aus  kernhaltigen  Bandfasern  besteht,  und  daB  schlieBlich 
nach  mehreren  Monaten  wieder  markhaltige  und  marklose  Fasern  mit 
Neurofibrillen  vovhanden  sind.  DaB  die  Bandfasern  aus  den  degene- 
rierten  Nervenfasern  entstanden  sind  und  die  Markfasern  wieder  aus 
den  Bandfasern ,  ist  wahrscheinlich ,  aber  nicht  absolut  sicher,  weil 
diese  Umbildung  nicht  direkt  beobachtet  werden  kann. 

Uber  die  ersten  Stadien  kann  ich  an  jungen  Tieren  sehr  wenig 
sagen,  weil  ich  nur  je  einen  Fall  von  4,  10  und  20  Tagen  nach  der 
Operation  besitze.  Der  Ablauf  der  Degeneration  und  die  sich  an 
dieselbe  anschlieBenden  Veranderungen  scheinen  aber  ganz  ebenso  zu 
sein  wie  bei  erwachsenen  Tieren,  nur  scheint  alles  etwas  schneller  zu 
gehen.  Wie  schon  von  verschiedenen  alteren  Autoren,  und  zuletzt 
genauer  von  v.  Biingner  und  Howell  und  Huber  beschrieben  ist,  tritt 
etwa  vom  vierten  Tage  nach  der  Durchschneidung  an  eine  lebhafte 
Vermehrung  der  Schwannschen  Kerne  ein?  welche  von  einer  Wucherung 
des  zugehorigen  Protoplasmas  begleitet  ist.  Nach  zehn  Tagen  fand 
ich  die  Kernvermehrung  schon  sehr  stark.  Neben  den  Resten  der 
Markscheide  (kleine  Kiigelchen)  und  der  Innenscheide  ziehen  sich  inner- 
halb  der  alten  Schwannschen  Scheide  protoplasmatische  Bander  hin; 
welche  an  den  Kernen  meist  dicker  sind.  Eine  solche  Faser  sieht 
also  aus  wie  eine  Reihe  von  Spindelzellen7  deren  Spitzen  miteinander 
verschmolzen  sind.  Andre  Fasern  sind  dicker  und  zeigen  bereits  ein 
gleichmaBiges  Kaliber  (Fig.  52  B).  Nach  zwanzig  Tagen  waren  die 
Marktriimmer  fast  ganz  verschwunden ,  ebenso  die  Reste  der  Innen- 
scheiden.  Die  Zellbander  waren  dicker  und  die  spindelformigen  An- 
schwellungen  waren  an  den  meisten  Fasern  ausgeglichen.  Wir  haben 
also  hier  die  typischen  Bandfasern  v.  Btingners,  die  enibryonalen  Fasern 
Howell  und  Hubers  vor  uns.  In  manchen  dieser  Fasern  unterscheidet 
man  nun  schon  deutlich  einen  inneren  Strang  und  einen  auBeren  Mantel, 
der  innere  Strang  zeigt  auch  bisweilen  bereits  in  der  Nahe  der  Kerne 
eine  Andeutung  von  fibrillarer  Streifung,  wie  sie  zuerst  von  v.  Biingner 
beobachtet  ist.  In  der  Nahe  der  Unterbrechungsstelle ,  d.  h.  also  am 
zentralen  Ende  des  peripheren  Stumpfes,  ist  die  Differenzierung  immer 
weiter  ausgebildet  als  an  der  Peripherie. 
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Derartige  Fasern  finde  ich  nun  aucli  bei  alien  alteren  Nerven 
neben  solcken,  die  eine  viel  weitergekende  Differenzierung  zeigen; 
selbst  bei  dem  Hund  14  waren  sie  lO1^  Monat  nach  der  Kontinuitats- 
unterbrechung  in  reichlicher  Menge  vorhanden.  Man  wird  vorlaufig 
annehmen  mussen,  daB  nicht  alle  Nervenfasern  die  Kraft  kaben,  sick 
vollstandig  zu  regenerieren  und  daB  sie  in  dem  Stadium  lange  Zeit 
verkarren,  das  sie  eben  grade  nock  erreicken  konnten.  Die  Fasern, 
welcke  in  Fig.  52  A  abgebildet  sind,  stammen  von  diesem  Tier,  sie 
konnten  aber  gradesogut  (wenigstens  a  und  b)  von  dem  Tier  von 
20  Tagen  stammen. 

In  meiner  Tierreike  ist  kier  eine  groBe  Liicke,  denn  das  nackste 
Tier  wurde  einen  Monat  und  24  Tage  nack  der  Operation  getotet. 


Fig.  52.  A  Drei  Nervenfasern  in  friihen  Stadien  der  Autoregeneration.  B  Bandfasern  von  einem 
jungen  Hnnde  zehn  Tage  nach  der  Durchschneidung  des  Nerven.  C  Eine  Faser,  wie  sie  vermutlich 
am  Ende  der  Degeneration  anssehen  wiirde ,  wenn  nicht  der  Anfang  der  Regeneration  eintreten 
wiirde,  ehe  die  Degeneration  ganz  abgelaufen  ist,  (.4  und  B  gezeichnet  rnit  Zeiss  Apochroinat  1,30, 
Kompensationsocular  6.  C  ist  bei  derselben  Vergrofierung  gedacht.  A  und  B  mit  Osmium  fixiert 
und  zerzupft,  Farbung  nach  der  Molybdanmethode.) 

Es  war  mir  eben  in  der  Hauptsacke  um  die  Feststellung  der  autogenen 
Regeneration  zu  tun,  nickt,  oder  weniger,  um  die  Darstellung  der 
einzelnen  Stadien,  so  daB  ick  das  immerkin  nickt  ganz  leickt  zu  be- 
sckaffende  Material  an  jungen  Hunden  fur  die  Erzeugung  moglickst 
kockgradig  regenerierter  Nerven  benutzte.  Der  Nerv  dieses  Tieres 
war  unerregbar,  zeigte  aber  eine  ziemlick  starke  Regeneration.  Etwa 
die  Halfte  aller  Fasern  besaB  eine  deutlicke  Marksckeide;  diese  war 
aber  nur  selten  liber  die  ganzen  Fasern  ausgebreitet ,  sondern  zeigte 
meist  groBe  Unterbreckungen,  wie  es  in  Fig.  53^  von  einem  alteren  Tier 
abgebildet  ist.  Da  man  die  Markbildung  stets  an  den  Keriien  findet, 
so  sckeint  der  SckluB  berecktigt,  daB  diese  irgend  etwas  mit  ikr  zu  tun 
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haben.  Die  niarkfreie  Strecke,  an  der  also  die  Faser  nock  nackt  ist, 
liegt  gewoknlick  grade  in  der  Mitte  zwiscken  zwei  Kernen.  Alle  diese 
markkaltigen  Fasern  waren  wesentlich  diinner,  als  normale  Fasern 
junger  Hunde  dieses  Alters  zu  sein  pflegen,  entkielten  aber  deutlicke 
Neurofibrillen.  — Von  den  marklosen  Fasern  standen  nur  wenige  auf  dem 
Stadium  undifferenzierter  Bandfasern;  die  meisten  zeigten  wenigstens 
eine  Differenzierung  in  ein  zentrales  Band  und  eine  plasmatiscke 


Fig.  53.  A  Autoregenerierte  Nervenfasern  mit  Unterbreeliungeii  im  Markmantel.  B  Kanvierscbe  Ein- 
schniirung  einer  vollstandig  autoregenerierten  Faser.  G  Querscbnitt  aus  einem  autoregeneriertem 
Nerven.  Buchstabenerklarung  im  Text.  (A  Leitz  1X3.  B  und  C  Zeiss  Apochromat  1,30,  Kom- 
pensationsocular  6.  Alle  drei  Abbildungen  von  Osmiumpraparaten ;  C  nach  der  Molybdanmethode 
gefarbt,  A  und  B  aus  Zupfpraparaten.) 


Sckeide.  In  einem  Teil  dieser  Fasern  war  wenigstens  in  der  Nabe  der 
Kerne  eine  deutlicke  fibrillare  Streifung  zu  seben,  bei  nock  andern 
durckzogen  die  Fibrillen  die  ganze  Lange  des  Bandes.  Eine  solcke 
Faser  ist  in  Fig.  52  A,  c  von  einem  alteren  Hund  abgebildet.  Da  sick 
alle  Zwisckenstufen  finden,  so  konnte  man  ganz  gut  folgende  Ent- 
wicklungsreike  aufstellen:  1.  Bandfasern,  2.  Differenzierung  in  acksialen 
Strang  und  plasmatiscke  Sckeide  (Acksialstrangf asern) ,  3.  Auftreten 
von  Fibrillen  in  der  Nake  der  Kerne,  4.  Versckmelzen  der  diskontinuier- 
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lich  gebildeten  Fibrillen  zu  fibrillaren  Bandern,  5.  Auftreten  von  Mark 
in  der  Nake  der  Kerne,  6.  Ausbreitung  des  Marks  von  hier  ans  nach 
beiden  Seiten,  aber  Bestekenbleiben  einer  Trennnngslinie  in  der  Mitte 
zwiscken  je  zwei  Kernen  (Bildung  der  Ranvierschen  Einschniirnngen). 

Dieses  letzte  Stadium  war  in  dem  Hand  1  noch  fast  nirgends 
erreickt,  bei  alien  andern  autogen  regenerierten  Nerven  aber  in  mekr 
oder  weniger  reichlicber  Menge  vorhanden.  Hervorzuheben  ist  von 
diesem  Nerven  noch,  daB  die  Zahl  der  markhaltigen  Fasern  in  der 
Nake  der  Durchsckneidungsstelle ,  also  am  zentralen  Ende  des  peri- 
pkeren  Stunipfes,  wesentlick  groBer  war  als  weiter  nack  der  Peripkerie 
zu.  Bei  mancken  der  Hunde,  welcke  langere  Zeit  nack  der  Operation 
gelebt  katten,  war  dies  auck  in  auffalliger  Weise  zu  seken,  bei  andern 
war  der  Untersckied  gering;  dies  waren  meistens  Falle,  in  denen 
die  anatomiscke  und  pkysiologiscke  Regeneration  auf  kockster  Hoke 
oder  iiber  dieselbe  kinaus  war.  Die  Regeneration  mackt  also 
am  zentralen  Ende  des  peripkeren  Stumpfes  scknellere 
Fortsckritte  als  in  den  peripkeren  Par  tie  n.  Oderanders 
ausgedruckt:  Die  Regenerationskraft  einer  Nerv  en  - 
s t r e c k e  ist  urn  so  g r o B e r ,  j e  n a k e r  s i e  sick  dem  Zentrum 
befindet.  Diese  Tatsacke  mackt  es  so  sckwer,  an  einfack  durck- 
scknittenen  Nerven  ein  klares  Bild  von  der  Regeneration  zu  gewinnen, 
weil  immer  die  Berecktigung  vorkanden  ist,  das  friikere  Auftreten  von 
regenerierten  Fasern  in  der  Nake  der  Durcksckneidungsstelle  auf  einen 
EinfluB  des  zentralen  Stumpfes  zu  bezieken.  v.  Biingner  kat  bereits 
die  Tatsacke  von  der  starkeren  Regenerationskraft  zentralerer  Nerven- 
stellen  an  einfack  durckscknittenen  Nerven  ricktig  erkannt,  kat  sie 
aber  dock  nickt  mit  solcker  Sickerkeit  erweisen  konnen,  daB  ikm  nickt 
eben  dieser  Einwand  von  neuronistiscker  Seite  (Strobe)  gemackt  werden 
konnte. 

Sckon  bei  dem  Hund  27  welcker  nur  einen  Tag  langer  nack  der 
Operation  lebte  als  Hund  1,  fanden  sick  eine  Reike  von  Fasern, 
welcke  bis  zur  Ausbildung  Ranvierscker  Sckniirringe  regeneriert  waren. 
Dieser  Hund ,  ein  Bruder  von  No.  1 ,  war  im  Alter  von  ackt  Tagen 
operiert  worden,  wakrend  No.  1  zur  Zeit  der  Operation  bereits  drei 
Wocken  alt  war.  Es  ware  aber  vorscknell,  wenn  man  das  jugend- 
lickere  Alter  allein  fur  die  starkere  Regeneration  verantwortlick  macken 
wollte  (der  Nerv  von  No.  2  war  auck  leitungsf akig ,  der  von  No.  1 
nickt).  Der  Nerv  dieses  Hundes  untersckied  sick  nickt  wesentlick  von 
dem  aller  spateren  (No.  3  —  15).  Es  sckwankten  nur  die  Zaklen- 
verkaltnisse  zwiscken  den  vollstandig  und  weniger  vollstandig  regene- 
rierten Fasern ;  auBerdem  war  der  sckon  eben  besprockene  Untersckied 
zwiscken  den  zentraleren  und  peripkeren  Partien  der  regenerierten 
Nerven  versckieden  stark  ausgepragt.   Gemeinsam  ist  aber  alien  diesen 
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Nerven,  daB  sich  alle  Stadien,  welche  vorher  genannt  wurden,  neben- 
einander  vorfinden;  gleichgiiltig ,  ob  die  Nerven  leitend  oder  nicht 
mehr  leiteud  waren.  Bandfasern  sind  relativ  selten7  aber  Fasern  niit 
den  Anfangen  der  Fibrillenentwicklung  sind  iiberall  kaufig,  ebenso 
Fasern  mit  ausgebildeten  Fibrillenstrangen ,  aber  ohne  Markscheide. 
Diese  letzteren  zeigen  bei  Nerven,  welche  leitend  sind,  fast  immer 
primare  Farbbarkeit.  Da  nun  in  einigen  Fallen  bei  guter  Erregbarkeit 
nur  verkaltnisniaBig  wenige  niarkhaltige  Fasern,  aber  viele  marklose 
Fasern  mit  primarer  Farbbarkeit  vorhanden  waren,  so  muB  ich  den 
SchluB  ziehen,  daB  auch  diese  marklosen  Fasern  mit  gut  differenzierten 
Fibrillen  und  primarer  Farbbarkeit  leitend  sind. 

In  Fig.  53  B  gebe  ich  eine  Abbildung  von  einer  vollstandig  re- 
generierten  Faser,  welche  eine  wohl  ausgebildete  Ranviersche  Ein- 
schniirung  zeigt.  Man  konnte  sie  sehr  gut  fur  eine  normale  Nerven- 
faser  halten.  Bei  dieser  Faser,  wie  bei  einigen  andern,  die  ich  fiinf 
bis  zehn  Monate  nach  der  Operation  zu  Gesicht  bekommen  habe,  liegt 
die  Schwannsche  Scheide  bereits  der  Markscheide  beinahe  an.  Bei 
den  meisten  Fasern  ist  dies  nicht  der  Fall;  es  zieht  sich  vielmehr 
zwischen  beiden  Scheiden  eine  mehr  oder  weniger  breite  Plasmaschicht 
hin,  welche  an  den  Kernen  noch  verdickt  ist.  Dieser  Unterschied  von 
normalen  Fasern,  bei  denen  nur  in  der  Nahe  der  Kerne  eine  kleine 
Plasmamenge  vorhanden  ist,  macht  es  leicht,  regenerierte  Fasern  noch 
lange  Zeit  von  normalen  zu  unterscheiden.  Am  besten  kann  man 
diese  Verhaltnisse  auf  Querschnitten  sehen.  Einen  solchen  bilde  ich 
in  Fig.  53  C  ab.  Man  sieht  hier  verschiedene  Stadien  der  Regenera- 
tion nebeneinander.  Mit  a  sind  diejenigen  Fasern  bezeiohnet,  welche 
grade  tiber  das  Bandfaserstadium  hinaus  sind.  Man  sieht  hier  eine 
sich  dunkel  farbende  Achse,  umgeben  von  einem  helleren  plasmatischen 
Hof.  Die  anfangs  homogene  Bandfaser  hat  sich  also  hier  in  zwei 
Komponenten,  den  achsialen  Strang  und  die  plasmatische  Scheide 
differenziert.  Bei  andern  Fasern  ist  der  achsiale  Strang  heller,  und 
in  demselben  sieht  man  die  Querschnitte  von  Fibrillen  als  kleine 
Punkte  (b).  In  diesem  Stadium  besitzt  der  Achsialstrang  bereits  alle 
morphologischen  Qualitaten  des  Achsenzylinders ;  man  kann  ihn  also 
auch  als  solchen  bezeichnen.  Die  Markscheide  tritt  nun  auf  andern 
Fasern  an  der  Grenze  von  Achsenzylinder  und  plasmatischer  Scheide 
auf,  zuerst  als  divnne  Lamelle  (c).  Nach  auBen  hin  zeigt  sich  die 
plasmatische  Scheide  deutlich  durch  ein  starker  farbbares  Hautchen 
abgegrenzt,  welches  man  wohl  als  Schwannsche  Scheide  bezeichnen 
kann.  Auf  die  Frage ,  ob  wir  es  hier  mit  der  alten  Schwannschen  . 
Scheide  zu  tun  haben  oder  ob  diese  zugrunde  gegangen  ist  und  wir 
eine  neue  vor  uns  haben,  weiB  ich  keinen  Bescheid.  SchlieBlich  sieht 
man  an  der  Faser  d  die  plasmatische  Scheide  fast  ganz  verschwunden 
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und  die  Markscheide  von  ungefakr  nomialer  Dicke.  Es  sei  dann 
noch  auf  die  Stelle  e  hingewiesen,  an  welcher  man  drei  junge  mark- 
haltige  Fasern  von  einer  gemeinsamen  Scheide  umgeben  sieht.  Solche 
Bilder  sieht  man  nicht  selten;  manchmal  sind  es  nur  zwei,  manchmal 
aber  auch  vier  Fasern,  die  in  dieser  Weise  vereinigt  sind.  Man  ist 
versucht  in  der  gemeinsamen  Scheide  die  alte  Schwannsche  Scheide 
zu  sehen.  Jedenfalls  wird  man  derartige  Gebilde  mit  andern  Autoren 
als  aus  einer  alten  Nervenfaser  hervorgegangen  ansehen  diirfen. 

Ich  babe  meinen  Standpunkt  schon  dahin  prazisiert,  daB  solche 
Entwicklungsreihen ,  wie  ich  hier  eine  fiir  die  autogene  Regeneration 
junger  Nerven  aufgestellt  babe,  nicht  den  Wert  direkter  Beobachtungen 
beanspruchen  konnen.  Sie  reprasentieren  nur  eine  augenblickliche 
Wahrscheinlichkeit.  So  ist  es  wahrscheinlich,  daB  die  Bandfasern  aus 
den  degenerierten  Nervenfasern  hervorgehen,  daB  aus  den  Bandfasern 
wieder  die  Fasern  hervorgehen,  welche  einen  Achsialstrang  und  eine 
plasmatische  Scheide  haben  (Achsialstrangfasern)  und  daB  diese  wieder 
die  Vorstufe  zu  den  markhaltigen  und  funktionsfahigen  Nervenfasern 
darstellen.  Tatsachen,  die  dieser  Auslegung  der  Befunde  widerspriichen, 
liegen  zur  Zeit  nicht  vor.  Wir  werden  also  zur  Zeit  die  Bandfasern 
und  noch  mehr  die  Achsialstrangfasern  dort,  wo  wir  sie  finden,  als 
Anfange  einer  Regeneration  ansehen  diirfen. 

Sehen  wir  nun  zu,  was  aus  einem  Nerven  eines  erwachsenen 
Tieres  werden  kann,  nachdem  er  dauernd  vom  Zentrum  abgetrennt 
ist.  —  Das  Versuchsverfahren  war  hier  dasselbe  wie  bei  den  Nerven 
junger  Tiere.  Die  Nerven  wurden  entweder  ausgerissen,  oder  es 
wurde  ein  Stiick  von  drei  bis  vier  Zentimeter  Lange  exzidiert,  und  der 
zentrale  Stumpf  in  ein  andres  Muskelfach  eingenaht.  Zu  leitungsfahigen 
Nerven  gelangt  man  auf  diese  Weise  nie;  das  muB  unbedingt  den 
alteren  Experimentatoren  zugegeben  werden ;  da  das  zentrale 
Ende  bei  diesen  alteren  Tier  en  relativ  ebenso  stark 
auswachst,  wie  bei  den  jungen,  so  kann  man  aus  dem 
Nic  htwiederkeh  render  Err  egbarkeitdenSchluBziehen7 
daB  bei  den  jungen  Tieren7  wo  sie  wiederkehrt,  dies 
nicht  vom  Zentrum  aus  geschehen  sein  kann.  —  Der  Nerv 
bekommt  aber  innerhalb  einiger  Monate  eine  Struktur,  welche  der 
normalen  wieder  ahnlicher  ist,  als  die,  welche  als  Ende  der  Degenera- 
tion angesehen  werden  muB.  Als  Ende  der  Degeneration  mochte  ich 
das  Stadium  bezeichnen,  bei  welchem  der  Achsenzylinder  vollstandig 
verschwunden  und  die  Markscheide  bis  auf  kleine  Markreste,  die  noch 
.lange  persistieren  konnen,  zerstort  ist.  In  diesem  Stadium  ist  von 
den  Nervenfasern  nichts  mehr  iibrig  als  die  Schwannsche  Scheide, 
einige  Triimmer  der  Innenscheide  und  die  Kerne  nebst  Protoplasma. 
Zu  dieser  Zeit  pflegen  aber  schon  Veranderungen  an  den  Schwann- 
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sehen  Kernen  und  ihrem  Protoplasma  eingetreten  zu  sein,  die  zur 
Degeneration  nicht  mekr  gut  gerechnet  werden  konnen,  namlich  Ver- 
mehrung  der  Kerne  und  Wucherung  des  Protoplasmas.  Degeneration 
und  Regeneration  greifen  eben  ineinander,  wie  dies  bereits  y.  Biingner 
mit  Nachdruck  ausgesprochen  hat.  Die  Degeneration  hat  mit  der  Be- 
seitigung  des  alten  Neryenmaterials  geendet,  die  Regeneration  mit 
Vermehrung  der  Kerne  und  Wucherung  des  Protoplasmas  begonnen. 
Die  Folge  dieses  Doppelprozesses  ist,  dafi  man  nie  das  reine  End- 
resultat  der  Degeneration  zu  sehen  bekommt.  In  den  Fasern,  welche 
in  Fig.  52  B  abgebildet  sind?  ist  zwar  die  Degeneration  beendet,  aber 
die  Wucherung  des  Protoplasmas  ist  schon  recht  bedeutend.  Abstra- 
hiert  man  bei  diesen  Fasern  von  der  Kernvermehrung  und  der  Proto- 
plasmabildung,  so  bekommt  man  das  eigentliche  (theoretische)  Endbild 
der  Degeneration.  Ich  habe  es  in  Fig.  53  C  darzustellen  versucht.  — 
Es  kommt  nun,  genau  wie  es  v.  Biingner  und  Howell  und  Huber  be- 
schrieben  haben,  zur  Bildung  von  Bandfasern,  indem  sich  das  ge- 
wucherte  Protoplasm  a  der  benachbarten  Faserkerne  miteinander  ver- 
bindet.  Zu  einer  Bildung  von  Mark  habe  ich  es  an  wirklich  aus- 
gewachsenen  Tieren  nicht  kommen  sehen  (Tiere  von  etwa  ein  bis 
zehn  Jahren).  Wenn  Howell  und  Huber  eine  solche  gefunden  haben, 
so  handelt  es  sich  wohl  sicher  um  nicht  ganz  erwachsene  Tiere.  Da- 
gegen  sah  ich  auch  bei  ganz  alten,  schon  zahnlosen  Hunden  stets  und 
beinahe  in  alien  Fasern  eine  andre  Differenzierung  eintreten,  die  aus 
den  Bandfasern  eine,  normalen  Fasern  ahnlichere,  Struktur  entstehen 
lafit;  das  ist  die  Bildung  von  Achsialstrangfasern. 

Der  Achsialstrang  ist  anfangs  diinn,  ebenso  die  Scheide,  aber 
sechs  bis  neun  Monate  nach  der  Operation  konnen  die  Fasern  die 
Dicke  der  dunneren  Sorte  normaler  Nervenfasern  erreichen.  Wie 
die  Fig.  54  zeigt,  ist  der  Achsialstrang  deutlich  von  der  Scheide  ab- 
gesetzt,  welche  letztere  etwa  die  Dicke  einer  Markscheide  hat.  Im 
Achsialstrang  kommt  es  aber  nie  zur  vollstandigen  Ausbildung  von 
Fibrillen  (diskontinuierliche  Andeutungen  fibrillarer  Streifung  sind 
manchmal  zu  sehen)7  in  der  Scheide  nie  zur  Bildung  von  Mark.  Die 
Scheiden  braunen  sich  zwar  in  Osmiumsaure7  zeigen  aber  nicht  die 
starke  Reduktionskraft,  welche  den  wirklichen  Markscheiden  zukommt. 
Diese  Achsialstrangfasern  hat  Schiff  (1887)  offenbar  gesehen  (und 
abgebildet),  wenn  er  behauptete,  dafi  der  Achsenzylinder  noch  Monate 
nach  der  Nervendurchschneidung  vorhanden  sei;  er  hat  aber  nicht 
gesehen ,  dafi  dieser  Achsialstrang  kein  vollkommener  Achsenzylinder 
ist  und  dafi  bald  nach  der  Operation  iiberhaupt  nichts  von  einem- 
solchen  vorhanden  ist.  Er  hat  eine  richtige  Beobachtung  gemacht;  sie 
aber  falsch  gedeutet. 

Wir  sehen  also,  dafi  auch  bei  den  Nerven  erwachse- 
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ner  Tie  re  eine  auto  gene  Regeneration  eintritt;  aber 
diese  bleibt  auf  halbem  Wege  stehen.  Es  fehlt  dem 
Nerven  an  Kraft,  aus  sich  selbst  her  a  us  die  Regenera- 
tion zu  vollenden.  Je  jiinger  der  Nerv  ist,  desto  niehr  Fasern 
konnen  sich  ohne  Beteiligung  des  Zentrums  iiber  das  Stadium  der 
Bandfasern  und  Achsialstrangfasern  hinaus  regenerieren ,  ja  zu  er- 
regungsfahigen  Fasern  werden.  Ein  Teil  bleibt  aber  auch  bei  den 
Nerven  junger  Tiere  auf  der  niederen  Stufe  stehen.  Die  Regenera- 
tionspotenz  ist  also  in  den  verschiedenen  Fasern  schon  frithzeitig  ver- 
schieden  groB  und  nimmt  im  Lauf  des  Lebens  schneli  ab,  geht.  aber 
auch  bei  den  altesten  Individuen  nicht  ganz  verloren. 


Fig.  54.    Ante-regeneration  bei  ausgewachsenen  Tieren.    a  und  b  vom  H~und,  c  vom  Kaninchen. 
(Zeiss  Apochromat  1,30,  Kompensationsocular  6.) 


Der  Vorgang  bei  der  Regeneration  gequetschter  oder  einfach 
durchschnittener  Nerven  ausgewachsener  Tiere  ist  durch  die  Unter- 
suchungen  von  v.  Bimgner  und  Howell  und  Huber  zur  Geniige  be- 
kannt  geworden.  Ich  kann  die  Befunde  dieser  Autoren  bestatigen 
und  habe  ihnen  nichts  hinzuzufiigen.  Das  Wesentliche,  um  es  noch- 
mal  zu  wiederholen,  ist  etwa  folgendes:  1.  Degeneration  des  peri- 
pheren  Stumpfes.  2.  Wucherung  der  Kerne  und  ihres  Protoplasmas. 
3.  Bildung  von  Spindelzellen,  aus  denen  dann  Bandfasern  und  weiter- 
hin  Achsialstrangfasern  hervorgehen.  4.  Diskontinuierliches  Auftreten 
einer  fibrillaren  Streifung  im  Achsialstrang  und  zwar  zuerst  in  der 
Nahe  des  zentralen  Endes  und  von  da  nach  der  Peripherie  fort- 
schreitend.  5.  Diskontinuierliches  Auftreten  der  Markscheide,  ebenfalls 
zuerst  in  der  Nahe  der  alten  Unterbrechungsstelle.  Wenn  wir  nun 
sehen,  daB  bei  verhinderter  Zusammenheilung  mit  dem  Zentrum  in 
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den  Nerven  junger  Tiere  fast  normale  und  funktionstiichtige  Fasern 
offenbar  aus  den  Achsialstrangfasem  hervorgehen  und  daB  auch  in 
alten  Nerven  diese  Achsialstrangfasern  gebildet  werden,  so  sind  wir 
zu  dem  SchluB  berechtigt,  daB  bei  vollstandiger  Regenera- 
tion alter  Nerven,  welche  nur  unter  dem  EinfluB  des 
zentralen  Nervenendes  nioglich  ist,  eben  diese  Achsial- 
strangfasern das  Material  zu  den  definitive n  Nerven- 
fasern  hergeben  und  daB  sie  nicht  sekundar  vom 
Zentrum  auswachsen. 

Solange  man  nicht  wuBte,  was  der  Nerv  aus  sich  selbst  heraus 
kann,  konnte  der  Befund,  daB  bei  stattgehabter  Verwachsung  von 
zentralem  und  peripherem  Ende  die  neugebildeten  Fasern  immer  zuerst 
in  der  Nahe  des  zentralen  Stumpfes  auftreten,  zu  der  Ansicht  fiihreii, 
daB  die  Fasern  von  diesem  in  den  peripheren  hinein  wttchsen;  jetzt 
ist  das  wohl  nicht  mehr  gut  moglich.  Wir  konnen,  der  alten  Schiff- 
schen  Anschauung  folgend,  dem  zentralen  Stumpf  bei  der 
Regeneration  des  peripheren  nur  noch  eine  anregende 
Wirkung  zuschreiben.  Der  periphere  Stumpf  regeneriert  sich 
aus  sich  selbst,  er  allein  gibt  das  Material  dazu  her;  vom  zentralen 
Stumpf  kommt  nur  ein  gewisses  Etwas,  das  die  regenerativen  Prozesse 
kraftigt.  Mancher  wiirde  hier  zur  Hypothese  des  Ferments  greifen; 
ich  ziehe  es  aber  vor,  die  Frage  des  „Wie?"  ganz  auf  sich  beruhen 
zu  lassen,  solange  nicht  mehr  Anhaltspunkte  vorliegen.  Dieses  „ge- 
wisse  Etwas"  von  der  Ganglienzelle  herzuleiten  und  so  die  Lehre  vom 
trophischen  Zentrum  neu  zu  beleben,  liegt  allerdings  gar  keine  Ver- 
anlassung  vor.  Wir  haben  ja  gesehen,  daB  auch  bei  der  autogenen 
Regeneration  junger  Nerven  das  zentrale  Ende  immer  den  peripheren 
Teilen  voraus  ist  ?  d.  h.  kraf tiger  und  schneller  reagiert;  man  wiirde 
also  auch  hier  ein  trophisches  Zentrum  in  der  Nahe  der  jeweiligen 
Unterbrechungsstelle  suchen  konnen,  was  naturlich  absurd  ist.  Ich 
glaube  daher,  daB  man  mit  der  Annahme  auskommen  kann,  daB  der 
zentrale  Stumpf  relativ  gesund  ist  und  deswegen  dem  peripheren 
Stumpf  die  Anregung  geben  kann,  die  er  zur  Vollendung  der  Re- 
generation notig  hat.  Nur  in  der  Jugend  hat  der  periphere  Stumpf 
diese  Anregung  nicht  notig. 

Bisher  ist  nur  von  der  Regeneration  der  Nervenfasern  in  peri- 
pheren Nerven  die  Rede  gewesen;  ich  verfiige  aber  auch  iiber  einen 
Fall,  welcher  die  autogene  Regeneration  von  Fasern  des  Riickenmarks 
mit  Sicherheit  erkennen  laBt.  Bei  dem  Hund  No.  7  wurde  im  Alter 
von  32  Tagen  der  Ruckgratskanal  in  der  Beckengegend  aufgebrochen. 
Darauf  wurden  auf  der  linken  Seite  s  e  c  h  s  Spinalganglien  freigelegt, 
die  hinteren  Wurzeln  derselben  durchschnitten  und  so  nach  der  Seite 
gezogen,  daB  sich  das  Spinalganglion  von  der  motorischen  Wurzel 
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abloste.  Unterhalb  d e r  G a n g  1  i e n  wurde  wiederum  d  u  r  c  h  - 
schnitten,  so  daB  sie  nun  herausgenommen  werden 
ko nnt en.  (Diese  sechs  Ganglien  sind  ganz  unverletzt  und  befinden 
sich  als  Beweisstiicke  noch  in  meinem  Besitz.)  Der  Hund  war  natiirlieh 
nach  dieser  Operation  am  linken  Hinterbein  ganz  asensibel,  wahrend 
die  Bewegungsfahigkeit  zunachst  nicbt  starker  geschadigt  war,  als 
nach  Durchschneidung  der  sensiblen  Wurzeln.  (Spater  stellten  sich 
bei  diesem  Hunde  und  mehreren  andern  jungen  Tieren,  denen  nur 
die  sensiblen  Wurzeln  in  derselben  Ausdehnung  durchschnitten  waren, 
eigentiimliche  Verdrebungen  in  den  Gelenken  ein,  welche  nach  einiger 
Zeit  auch  mit  Gewalt  nicht  zu  redressieren  waren.  Auff allend  an 
diesen  jung  asensibel  gemachten  Hunden  war  auBerdem  eine  Neigung 
der  Knocben  zum  Frakturieren.)  Da  die  Spinalganglien  ganz  entfernt 
waren,  so  lag  keine  Moglichkeit  vor,  daB  sich  von  ihnen  aus  sensible 
Fasern  regenerieren  konnten.  Bekanntlich  degenerieren  nun  nach  Ver- 
letzung  der  sensiblen  Wurzeln  die  Hinterstrange  des  Riickenmarks 
und  zwar  nach  einer  so  ausgedehnten  Operation,  wie  sie  hier  aus- 
gefiihrt  wurde,  so  stark,  daB  der  Hinterstrang  der  betroffenen  Seite 
im  Gebiet  der  Operation  und  noch  weit  hinauf  ganz  diinn  wird  und 
zusammenfallt.  Der  Ruckenmarksquerschnitt  wird  dadurch  ganz  asym- 
nietrisch.  Als  dieser  Hand  nach  beinahe  fiinf  Monaten  seziert  wurde, 
fand  sich  von  Spinalganglien  an  den  Stellen,  wo  ich  operiert  hatte, 
nichts  vor.  Die  am  Ruck  en  mark  bangenden  sensiblen 
Wurzeln  e  n  d  e  t  e  n  nach  der  Peripherie  z  u  blind  (sie  waren 
mit  der  Umgebung  nur  schwach  verwachsen,  so  daB  sie  leicht  heraus- 
zunehmen  waren).  Durch  ihr  weiBes  x\ussehen  fielen  sie  sofort  auf. 
Das  Ritckenmark  zeigte  sich  gut  symmetrisch  and  entbehrte  des  gelb- 
lichen  Streifens,  der  sonst  nach  einer  derartigen  Operation  am  Hinter- 
strang der  operierten  Seite  zu  sehen  ist.  Die  mikroskopische  Unter- 
suchung  ergab  folgendes:  Die  sensiblen  Wurzeln,  welche 
f  il  n  f  M  o  n  a  t  e  1  a  n  g  i  h  r  e  r  Spinalganglien  b  e  r  a  u  b  t  g  e  - 
wesen  waren,  enthielten  viele  markbaltige  Fasern, 
neb  en  einer  geringen  Anzahl  von  Bandfasern  und 
fib rillardiffer en zier ten  Achsialstrang fasern.  Diese  mark- 
baltigen  Fasern  waren  diinner  als  die  der  normalen  hinteren  Wurzeln 
unci  zeigten  eine  deutliche  plasmatische  Httlle  zwischen  Markscheide 
und  Schwannscher  Scheide.  Sie  sind  also  als  regeneriert  zu  betrachten. 
Das  R u  c k e n m a r k  zeigte  in  der  L  e n  d e n  a n s  c h  w e  1 1  u n g 
(und  auch  in  alien  andern  Ge  gen  den)  e  i  n  e  n  symmetrisclieii 
Q  u  e  r  s  c  h  n  i  1 1.  Im  Hinterstrang  der  operierten  Seite  Avar  auf  Osmium- 
und  Weigertpraparaten  nur  ein  ganz  minimaler  Unterschied  gegenilber 
der  normalen  Seite  zu  sehen.  Die  Zahl  der  Fasern  war,  soweit  sich 
das  ohne  Zablung  beurteilen  laBt,  auf  beiden  Seiten  etwa  gleich,  nur 
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die  Faserdicke  war  etwas  verschieden.  Die  Untersuchung  der  Hinter- 
hornzellen, welche  Herr  Prof.  Nissl  gutigst  fiir  mich  ausfiihrte,  ergab 
nur  in  wenigen  Zellen  Veranderungen,  und  diese  waren  geringfiigig. 

Diesen  Resultaten  stehen  zum  Vergleich  die  gegenuber,  welche 
ich  an  einem  Hunde  gewann,  bei  dem  im  gleichen  Alter  die  hinteren 
Wurzeln  in  der  gleichen  Ausdehnung  einfach  durchschnitten  waren. 
Er  wurde  ebenfalls  etwas  weniger  als  fiinf  Monate  nach  der  Operation 
getotet.  Bei  diesem  bot  sich  das  typische  Bild  7  das  man  bei  er- 
wachsenen  Tieren  nach  der  Operation  zu  sehen  gewohnt  ist.  Die 
Wurzeln  waren  ganz  verschwunden ,  der  Hinterstrang  war  eingef alien 
und  enthielt  nur  noch  wenige  Nervenf  asern ;  die  Zellen  der  Hinter- 
horner  waren  stark  rarif iziert  7  die  noch  vorhandenen  verandert. 
Warum  in  dem  einen  Fall  die  autogene  Regeneration  eingetreten 
ist  und  im  andern  ausblieb,  ist  nicht  zu  entscheiden;  bei  dem  voll- 
kommenen  Fehlen  der  zugehorigen  Spinalganglien  im  ersten  Fall 
wird  aber  wohl  niemand  zweif eln  wollen,  daB  sich  hier  die  sensiblen 
Wurzeln  und  die  Hinterstrange  autogen  regeneriert 
haben.1)  (Nach  diesem  Befund  wird  man  in  Zukunft  mit  der  An- 
wendung  der  Wallerschen  Degeneration  zu  anatomischen  Zwecken  bei 
jungen  Tieren  etwas  vorsichtig  sein  miissen.) 

Einen  ahnlichen  Versuch  habe  ich  auch  an  motorischen  Wurzeln 
ausgefuhrt.  Bei  einem  sechs  Wochen  alten  Hunde  wurde  das  Riicken- 
mark  freigelegt  und  extradural  fiinf  motorische  Wurzeln  durchschnitten 
und  ein  Stuck  von  */2 — 1  cm  herausgeschnitten.  Das  linke  Hinterbein 
war  motorisch  ganz  gelahmt,  aber  an  alien  Stellen  rezeptorisch.  Nach 
zwanzig  Tagen  wurde  der  Ischiadicus  freigelegt  und  gereizt.  Das 
Tier  schrie,  aber  es  traten  nicht  die  geringsten  Zuckungen  in  der 
innervierten  Muskulatur  ein.  Darauf  wurde  der  Nerv  durchschnitten 
und  die  Enden  nach  Herausnahme  eines  kleinen  Stiickes  wieder  durch 
Naht  vereinigt.  (Das  ausgeschnittene  Stuck  zeigte,  wie  zu  erwarten 
war,  viele  ganz  erhaltene  Fasern  [die  rezeptorischen]  und  eine  groBe 
Anzahl  ganz  degenerierter  [die  motorischen].)  Die  Rezeptionsfahigkeit 
(Sensibilitat)  kam  drei  Monate  nach  der  Ischiadicusdurchschneidung 


1)  Nach  den  neuereu  Untersuchungen  von  Nissl  (1903)  liegen  die  Verhaltnisse 
an  den  Spinalganglien  nicht  so  klar,  als  man  bisher  angenommen  hatte.  Die 
Zellen  der  Spinalganglien  zeigen  nur  eine  retrograde  Metamorphose,  wenn  peripher 
vom  Ganglion  durchschnitten  wurde,  dagegen  bleiben  sie  intakt,  wenn  die  sen- 
sible Wurzel  durchschnitten  wird.  Andrerseits  degenerieren  aber  im  letzteren 
Fall  gewisse  Hinterhornzellen.  Diesem  Befunde  nach  miiflte  man  die  Fasern  der 
hinteren  Wurzeln  als  die  Achsenfortsatze  von  Hinterhornzellen  ansehen.  Andrerseits 
spricht  aber  die  Art  und  Weise,  in  der  die  Wurzelfasern  degenerieren,  dafur, 
xlafi  sich  ihre  Ursprungszellen  im  Spinalganglion  befinden.  —  Ist  Nissls  Vorstellung 
richtig,  so  erscheint  der  oben  beschriebene  Befund  in  einem  andern  Lichte. 
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wieder.  DieBeweglichkeitdesBeineskehrtenichtzuriick; 
auch  die  starksten  Reize  brachten  keine  reflektorischen 
Zuckungen  in  demselben  hervor.  Es  hing  stets  ganz  schlaff 
herab.  Sechs  Monate  nach  der  Wurzeloperation  wurde  der  Iscbiadicus 
freigelegt.  Beide  Stttmpf e  waren  f est  verwachsen ;  an  der  Vereinigungs- 
stelle  befand  sicb  ein  mittelgroBes  Neurom.  Bei  scbwacbem  f  ara- 
d  i  s  c  h  e  in  Reiz  unterhalb  des  Neuroms  zuekten  die  Mus- 
keln  des  Unterscbenkels  und  FuBes.  Urn  oberbalb  des  Neuroms 
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Fig.  55.  Spinalganglion  mit  daran  hiingendem  periphereni  Stumpf  der  motorischen  Wurzel ,  welcher 
frei  flottierte.    Sechs  Monate  nach  der  Wurzeldurchschneidung.  —  Unten  rechts  eine  Skizze.des 

Sektionsbefundes. 

Zuckungen  in  diesen  Muskeln  auszulosen,  muBten  die  Rollen  urn  1  cm 
genaliert  werden.  Icb  konnte  sie  dann  aber  aucb  von  den  zentralsten, 
nocb  erreicbbaren  Stellen  des  Nerven  auslosen  (die  bocbste  Stelle  war 
6  cm  von  der  Narbe  entfernt).  Die  motorischen  Fasem  ware n 
also  im  zentralen  und  peripheren  Ende  des  Nerven 
autogen  regeneriert  und  an  der  Durchtrennungsstelle 
wieder  zusammenge wachsen,  gradeso,  als  ob  das  zen- 
trale  Ende  nocb  mit  seinen  Ursprungszellen  in  Zu- 
sammenhang  s t a n d e.  ding  schon  aus  der  reflektorischen  Lahmung 
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des  Beines  hervor,  daB  kein  Zusammenhang  zwischen  motorischen 
Fasern  und  Rtickenmark  bestand,  so  konnte  dies  noch  durch  den 
anatomischen  Befund  erhartet  werden.  Zwischen  den  zentralen  Enden 
der  motorischen  Wurzeln  und  den  peripheren  Stiimpfen  derselben  lag 
ein  Zwischenraum  von  mehreren  Millimetern.  Da  der  Riickgratskanal 
nicht  von  Narbengewebe  erfiillt  war,  so  lieB  sich  dies  ohne  kiinstliche 
Preparation  feststellen:  Die  Enden  der  Wurzeln  flottierten  frei  im 
Kanal  (Fig.  55);  die  zentralen  Enden  zeigten  dicke  Neurome,  die 
peripheren  waren  zugespitzt.  Schnitte  durch  das  Spinalganglion  nebst 
motorischer  Wurzel  zeigten  (Fig.  55),  daB  die  peripheren  Stiimpfe 
der  motorischen  Wurzeln  nach  dem  Riickenmark  zu  blind  endeten  und 
mit  einer  Kappe  von  Perineurium  bedeckt  waren.  Es  kann  also  nicht 
daran  gezweifelt  werden,  daB  autogene  Regeneration  vorliegt.  Was 
an  diesem  Befund  gegentiber  den  schon  mitgeteilten  neu  ist,  ist  die 
Tatsache,  daB  getrennte  Nervenfasern  auch  bei  der  autogenen  Regene- 
ration wieder  anatomisch  und  funktionell  zusammen- 
wachsen  konnen!1) 

Dieser  Versuch  leitet  zu  der  Frage  iiber,  in  welcher  Weise  die 
Vereinigung  durchschnittener  Nerven  zustande  kommt,  von  wo  aus 
der  Defekt,  wenn  einer  da  ist,  ausgefullt  wird.    Er  entscheidet  sie 
schon  in  gewisser  Weise  namlich  dahin,  daB  zur  anatomischen, 
und  funktionellen  Vereinigung  zweier  Nervenstiicke 
eine   Beteiligung    des    sogenannten    trophischen  Zen- 
trums,  der  Ganglienzelle ,  nicht  notwendig  ist,  daB  vielmehr 
den  Nervenelementen  an  sich  die  Fahigkeit  zukommt,  sich  nach  Kon- 
tinuitatstrennung  wieder  miteinander   zu  vereinigen.     Die  bis  jetzt 
herrschende  Ansicht  steht  dem  entgegen;  sie  behauptet,  daB,  wie  die 
Regeneration  iiberhaupt,  so  auch  die  Ausfullung  des  nach  der  Durch- 
schneidung  entstandenen  Defekts  lediglich  vom  zentralen  Ende  aus 
geschieht.    Hervorgerufen  ist  diese  altere  Anschauung  hauptsachlich 
durch  den  Befund,  daB  nach  Exzision  eines  groBeren  Nervenstfickes 
das  zentrale  Ende  des  Nerven  ein  betrachtliches  Stiick  auswachst, 
wahrend  das  periphere  keine  Tendenz  zeigt,  sich  dem  Zentrum  wieder 
zu  nahern.    Dieser  Befund  hat  ja  auch  zur  Ausbildung  der  Theorie 
beigetragen,  daB  die  Fasern  des  zentralen  Stumpfes  bei  der  Regene- 
ration in  den  peripheren  hineinwiichsen  und  ihn,  wie  sich  Vanlair 
(1882,  1885,  1888)  ausdriickt,  neurotisierten.  — 

Auch  hier  ist  wieder  der  Unterschied  zwischen  zentralem  und 
peripherem  Stumpf  nur  relativ;  er  ist  allerdings  bei  erwachsenen  Tieren 


1)  Da  die  Wurzelstumpfe  frei  flottierten,  war  es  in  diesem  Fall  ganz  aus- 
geschlossen,  dafi  von  benachbarten  Muskeln  her  Markfasern  in  die  Stiimpfe  ein- 
gewachsen  waren,  wie  dies  Miinzer  (1902)  annahm. 
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so  bedeutend,  da6  man  ihn  ohne  besonders  darauf  gerichtete  Unter- 
suchungen  ftir  absolut  halten  kann.  Bei  erwachsenen,  wie  bei  jungen 
Hunden  wiichst  das  zentrale  Nervenende  nach  Exzision  eines  groBeren 
Nervenstiickes  in  der  Eegel  2 — 3  cm  aus ;  4  cm  Auswaclisung  komnit, 
wie  auch  Schiff  schon  angibt,  nur  selten  vor.  Das  AuBerste,  was  ich 
beobachtet  babe,  sind  5  cm.  In  mancben  Fallen  fand  icb  aber  auch 
viel  geringere  Werte  —  1  cm  und  nocb  weniger.  Wie  lang  die 
einzelnen  ausgewacbsenen  Fasern  sind,  lafit  sicb  natiirlicb  scbwer  be- 
urteilen,  weil  sie  innerbalb  des  Neuroms  sehr  geschlangelt  verlaufen 
und  der  Ort  der  Durcbscbneidungsstelle  nur  dann  bei  der  Sektion  mit 
Sicberbeit  festgestellt  werden  kann,  wenn  man  an  derselben  einen 
Seidenfaden  durcbgezogen  oder  eine  andre  Marke  angebracbt  batte. 
(Das  Neurom  selber  gibt  nur  einen  ungenauen  Anbaltspunkt ,  weil  es 
mancbmal  sebr  unbestimmt  abgegrenzt  ist  und  die  Lage  der  Trennungs- 
stelle  mancbmal ,  wie  Versucbe  mit  Seidenfaden  ergaben,  am  An- 
fang  bisweilen  aber  aucb  beinabe  in  der  Mitte  des  Neuroms  gelegen 
ist.)  Wenn  man  diese  relativ  kurzen  Strecken,  welcbe  das  zentrale 
Ende  auszuwacbsen  vermag  (falls  es  nicbt  auf  sein  peripberes  Ende 
trifft) ,  mit  den  Strecken  vergleicht ,  die  es  beim  Zusammentreff en 
mit  dem  peripberen  Stumpf  nacb  der  Ansicbt  von  Wallers  An- 
bangern  7meurotisierena  kann  (50  cm  und  nocb  mebr),  dann  sollte 
man  meinen,  daB  von  einer  Auswacbsungstbeorie  gar  nicbt  die  Rede 
sein  konne.  Die  Anbanger  dieser  Tbeorie  baben  aucb  sebr  wobl 
eingeseben,  daB  bierin  ein  Widersprucb  liegt  und  haben  desbalb  zu 
der  Annabme  gegriffen?  daB  der  peripbere  Stumpf  des  Nerven  ein 
besonders  guter  Nabrboden  fttr  die  vom  Zentrum  auswacbsenden  Nerven- 
fasern  sei.  Mir  scbeinen  aber  die  dafiir  angefitbrten  Tatsacben  eine 
ganz  andre  Erklarung  zuzulassen. 

Cbarakteristiscb  fitr  ausgewacbsene  Nervenstiimpfe  ist  ^  daB  sie 
fast  nie  stumpf  enden,  sondern  in  eine7  ofter  mebrere  lange  Spitzen 
ausgezogen  sind.  Diese  oft  fadenformigen  Gebilde  entbalten  neben 
perineuralem  Bindegewebe  viele  Nervenfasern.  Wenn  nun  am  peri- 
pberen Ende  nacb  vollkommener  Trennung  vom  Zentrum  keine  Aus- 
wacbsung  .zum  Zentrum  bin  stattfande7  so  miiBte  der  Stumpf  an  der 
Durcbscbneidungsstelle  auch  nacb  Wocben  und  Monaten  keine  Ver- 
anderung  darbieten.  Das  ist  aber  niemals  der  Fall.  Bei  jungen  wie 
erwacbsenen  Individuen  findet  man  fast  nie  den  peripberen  Stumpf 
an  der  Durcbscbneidungsstelle  einfacb  abgerundet;  sondern  zu  einer 
oder  mehreren  Spitzen  ausgezogen ;  baufig  ist  aucb  eine  deutlicbe  Ver- 
dickung  unterbalb  der  Spitze  zu  beobacbten?  welcbe  nacb  ibrer  ganzen 
Struktur  als  ricbtiges  Neurom  zu  bezeicbnen  ist.  Es  erreicbt  zwar 
nie  die  Dicke  der  Neurome,  welcbe  man  an  zentralen  Stiimpfen  zu 
beobacbten  Gelegenbeit  bat?  deutet  aber  durcb  sein  Yorkommen  darauf 
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hin,  daB  auch  am  peripheren  Stumpf  Wachstumserscheinungen  auf- 
treten.  Besonders  an  den  peripheren  Nervenstiimpfen  junger  Tiere 
sind  die  fadenformigen  Auslaufer  manchmal  recht  lang  (1 — 2  cm). 
Sie  enthalten,  wenn  eine  starkere  autogene  Regeneration  eingetreten 
ist,  neben  perineuralem  Bindegewebe  eine  mehr  oder  weniger  reichliche 
Menge  markhaltiger  Nervenfasern.  Bei  erwachsenen  Tieren  erreichen 
diese  von  der  Durchschneidungsstelle  ausgehenden  Auslaufer  meist  nur 
eine  geringe  Lange  (bis  zu  1  cm).  Man  findet  in  ihnen  neben  Band- 
fasern  reichliche  Achsialstrangfasern.  Danach  erscheint  es  auBer 
Zweifel,  daB  auch  am  peripheren  Stumpf  nach  vollkommener  Konti- 
nuitatsunterbrechung  ein  Auswachsen  der  Fasern  (nach  dem  Zentrum 
zu)  stattfindet.  Ein  weiterer  Beweis  hierfiir  liegt  in  der  Beobachtung, 
daB  fast  durchgangig  in  der  perineuralen  Kappe  dieser  Stumpfenden 
(bei  jungen  Individuen)  markhaltige  Fasern  gefunden  werden,  welche 
in  dem  Bindegewebe  des  Nerven  ein  ganzes  Stuck  (manchmal  5 — 7  mm) 
riiekwarts  verlaufen  (Fig.  51^4  S.  194).  Da  normalerweise  keine  oder 
nur  auBerordentlich  wenige  Nervenfasern  innerhalb  des  Perineurium s 
gefunden  werden,  so  muB  angenommen  werden,  daB  diese  Fasern  von 
der  Durchschneidungsstelle  aus  in  das  Perineurium  hineingewachsen 
sind.  Ob  auch  bei  den  peripheren  Nervenstiiinpfen  erwachsener  Tiere 
Fasern  vorkommen,  welche  in  das  Perineurium  hineingewachsen  sind, 
weiB  ich  nicht  bestimmt  zu  sagen,  weil  die  farberische  Differenzierung 
der  Achsialstrangfasern  zu-  schwer  ist,  um  einzelne  Fasern  mit  Sicher- 
heit  innerhalb  des  Bindegewebes  nachzuweisen. 

Danach  wachsen  also  die  Fasern  des  peripheren  Stumpfes  gradeso 
iiber  die  Durchschneidungsstelle  hinaus  wie  die  des  zentralen  Stumpfes, 
nur  ist  die  Wachstumsenergie  bei  ihnen  geringer  als  bei  jenen.  Das 
Auswachsen  der  Fasern  ist  Funktion  des  Nerven  und  nicht  der  Gan- 
glienzelle.  —  Wie  kommt  es  zustande?  Hiertiber  kann  man  naturlich 
nichts  Bindendes  aussagen,  weil  man  es  nicht  direkt  beobachten  kann; 
aber  man  kann  doch  wenigstens  Vermutungen  aufstellen,  die  sich 
durch  Tatsachen  sttitzen  lassen :  Ebenso  wie  eine  Kernvermehrung  und 
Protoplasmawucherung  innerhalb  der  Fasern  des  peripheren  Stumpfes 
und  derjenigen  Faserabschnitte  des  zentralen  Stumpfes,  welche  der 
Degeneration  unterliegen,  stattfindet,  so  teilen  sich  auch  die  Kerne, 
welche  direkt  an  der  Durchschneidungsstelle  liegen.  Auf  diese  Weise 
verlangern  sich  die  Fasern  im  peripheren  und  zentralen  Stumpf  iiber 
die  Durchschneidungsstelle  hinaus.  Zunachst  bestehen  diese  Verlange- 
rungen  aus  Bandfasern,  sie  metamorphosieren  sich  aber  in  derselben 
Weise  wie  die  iibrigen  Bandfasern  auch:  Am  zentralen  Ende  werden 
sie  in  jedem  Fall  zu  markhaltigen  Fasern,  am  peripheren  nur  bei 
jungen  Tieren;  bei  alteren  bleiben  sie  hier  (wenn  keine  Zusammen- 
wachsung  mit  dem  Zentrum  zustande  kommt)  auf  dem  Stadium  der 
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Achsialstrangfasern  stehen.  Eine  ganz  ahnliche  Ansicht  iiber  das 
Auswachsen  der  Nervenfasern  —  allerdings  nur  der  des  zentralen 
Stumpfes  —  hat  Ziegler  (1896)  aufgestellt.  Nach  ihm  soil  nach  Kon- 
tinuitatstrennung  die  Eegeneration  nur  vom  zentralen  Ende  ausgehen, 
aber  nicht  durch  Auswachsen  des  Achsenzylinders  von  der  Ganglien- 
zelle,  sondern  durch  Bildung  von  Zellenreihen ,  welche  sich  nachtrag- 
lich  in  Nervenfasern  umbilden.  Diese  Zellenreihen  sollen  in  der  eben 
geschilderten  Weise  von  dem  periphersten  Schwannschen  Kern  des 
zentralen  Endes,  dessen  Faserabschnitt  grade  noch  degeneriert  ist, 
durch  immer  wiederholte  Teilungen  desselben  ausgehen.  Der  Unter- 
schied  gegen  meine  Ansicht  besteht  nur  darin,  daB  Ziegler  den  ProzeB 
nur  von  einem  Kern  jeder  Faser  ausgehen  laBt  und  die  ganze  Re- 
generation auf  die  Yermehrung  desselben  zuriickruhrt,  eine  Ansicht, 
die  angesichts  der  Tatsache  von  der  autogenen  Regeneration  wohl 
sicher  falsch  ist. 

Stofien  Fasern  des  zentralen  und  peripheren  Endes  wahrend  ihres 
einander  entgegengerichteten  Wachstums  zusammen,  so  vereinigen  sie 
sich  miteinander,  —  so  wird  man  wenigstens  annehmen  miissen.  Ich 
mochte  glauben,  daB  diese  Vereinigung  aber  nur  so  lange  moglich  ist, 
als  beide  zusammenstoBenden  Fasern  noch  auf  dem  Stadium  von  Band- 
fasern  sind.  Doch  habe  ich  hierfur  keine  sicheren  Beweise.  —  DaB 
durchschnittene  Nerven  wieder  zusammenwachsen  konnen,  ist  seit  dem 
Ende  des  achtzehnten  Jahrhunderts  durch  so  viele  physiologische  Ex- 
perimente  und  klinische  Beobachtungen  (wegen  der  Literatur  siehe 
Th.  Kolliker,  1 890?  und  Speiser7  1902)  erwiesen  worden,  daB  es  keiner 
weiteren  Belege  bedarf.  Hierbei  handelt  es  sich  aber  meist  um  die 
Zusammenheilung  eines  zentralen  Stumpfes  und  seines  zugehorigen 
peripheren  Stumpfes ,  also  um  das  natiirliche  Verhaltnis.  Sehr  viel 
weniger  ist  untersucht  worden,  wie  sich  zwei  fremde  Nervenstiicke 
zueinander  verhalten;  ob  auch  unter  unnaturlichen  Verhaltnissen  eine 
Vereinigung  der  Nervenquerschnitte  stattfindet.  Es  ergibt  sich  hier 
gleich  eine  groBe  Anzahl  von  Fragestellungen,  welche  bisher  nur  zum 
kleineren  Teil  Bearbeitung  gefunden  haben.  Ich  will  nur  einen  Teil 
dieser  Fragen  hier  besprechen. 

1.  Kann  das  zentrale  Ende  eines  Nerven  mit  dem  peripheren 
eines  andern,  eventuell  langeren  Nerven  zur  Verwachsung  gebracht 
werden  ?  Ein  derartiger  Versuch  wurde  zuerst  von  Flourens  am  Huhn 
ausgefuhrt.  Flourens  (1842)  durchschnitt  die  beiden  Hauptstamme 
des  Plexus  brachialis  auf  einer  Seite  und  vernahte  die  zentralen  und 
peripheren  Stumpfe  kreuzweise  miteinander.  Der  Flitgel  war  zunachst 
gelahmt,  wurde  aber  nach  einigen  Monaten  wieder  bewegt  und  konnte 
nun  beim  Fliegen  wie  ein  normaler  Fliigel  gebraucht  werden.  Die 
Sektion  ergab7  daB  die  Nerven  in  der  gewiinschten  Weise  zusammeu- 
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gebeilt  waren.  Abnlicbe  Nervenkreuzungen  sind  von  Rawa,  Stefani 
(1895)  und  Forsmann  (1900)  an  Hunden  mid  Kaninchen  ausgefiibrt 
worden.  Forsmann  stellte  auck  Vergleicbsversucbe  zwischen  liatiir- 
licher  nnd  unnatiirlicker  Vereinigung  an,  indem  er  einmal  die  zen- 
tralen  Enden  des  Tibialis  mid  Peroneus  mit  den  zugeborigen  peri- 
pheren  Enden  zusammenwacksen  lieB,  das  andere  Mai  eine  kreuzweise 
Verheilung  erzwang.  Die  Yereinigung  und  die  Regeneration  verlief  in 
beiden  Fallen  gleich  scknell.  In  andern  Versuclien  wurde  der  zentrale 
Tibialis  nack  Fortnahme  eines  groBen  Stiicks  des  Peroneus  mit  den 
peripheren  Stiimpfen  beider  Nerven  zusammengebracbt.  Beide  peri- 
pkeren  Stiimpfe  wurden  in  gleicber  Weise  von  dem  einen  zentralen 
„neurotisiert".  Es  verwacbst  also  ein  zentraler  Stumpf  ebenso  gut 
mit  eineni  fremden  peripberen  Stumpf  wie  mit  dem  eignen. 

Wie  diese  Autoren  das  Experiment  zwiscken  den  Nerven  ein  und 
derselben  Extremitat  anstellten,  so  macbte  ick  es  zwiscken  reckts  und 
links.  Eineni  Hunde  wurde  der  Iscbiadicus  auf  der  linken  Seite  am 
Knie,  auf  der  reckten  Seite  am  Foramen  isckiadici  durcbscbnitten.  Es 
wurde  sodann  der  Damm  aufgescknitten  und  das  peripbere  Ende  des 
linken,  zentralen  Stumpf  es  und  das  zentrale  Ende  des  recbten,  peri- 
pberen Stumpfes  nacb  Durcbsteckung  durcb  die  jederseitige ,  innere 
Oberscbenkelmuskulatur  am  Damm  miteinander  vernabt.  Auf  diese 
Weise  war  also  das  zentrale  Ende  des  linken  Iscbiadicus  mit  dem 
peripberen  des  recbten  in  Verbindung  gebracbt  und  die  Nervenstrecke 
etwa  um  die  Halfte  ibrer  naturlicben  Lange  vermebrt.  Nack  secbs 
Monaten  stellten  sicb  auf  der  recbten  Seite  in  dem  vom  Iscbiadicus 
innervierten  Gebiet  Rezeptionsfabigkeit  und  Motilitat  wieder  ker.  Nack 
siebeneinbalb  Monaten  wurde  der  Iscbiadicus  links  oben  freigelegt  und 
gereizt:  Es  kontrabierte  sicb  nur  die  Muskulatur  des  Untersckenkels 
und  des  FuBes  der  reckten  Seite.  Darauf  wurde  die  Sektion  ge- 
macbt,  welcbe  eine  vollkommene  Vereinigung  des  linken  zentralen  und 
reckten  peripkeren  Isckiadicus  ergab.  Letzterer  sab  wieder  scbon  weiB 
aus  und  entbielt  sebr  viele  markkaltige  Nervenfasern.  —  Man  kann 
also  einen  Nerven  iiber  das  natiirlicke  MaB  verlangern. 

2.  Was  wird  aus  einem  Nerven,  der  an  zwei  Stellen  durcbscbnitten 
ist,  oder  in  den  nacb  Durchscbneidung  ein  Stuck  eines  andren  Nerven 
eingesetzt  ist  ?  Es  existieren  iiber  diese  Frage  mebrere  Untersucbungen, 
welcbe  bauptsacblicb  mit  Riicksicbt  auf  die  kliniscbe  Verwendbarkeit 
der  Einpflanzung  eines  Nervenstiickes  zur  Deckung  eines  Nervendefekts 
angestellt  sind.  Wegen  der  diesbeziiglicben  Literatur  verweise  icb  auf 
die  Zusammenstellung  vonKollicker  (1890).  Aus  diesen  Untersucbungen, 
die  icb  auf  Grund  eigner  Beobacbtungen  bestatigen  kann,  gekt  kervor, 
daB  ein  doppelt  durckscknittener  Nerv  an  beiden  Durcbscbneidungs- 
stellen  zusammenwacbst.    Von  einigen  Seiten  wurde  bebauptet,  daB 
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die  Vereinigung  an  der  periphereren  Unterbrechungsstelle  immer  erst 
dann  eintrate,  wenn  die  Regeneration  vom  zentralen  Ende  ausgehend 
bis  bierber  vorgedrungen  sei.  So  wie  diese  ganze  Vorstelhmg  der 
„Neurotisierung"  falsch  ist,  so  ist  aucb  diese  Ansicbt  unricbtig.  Die 
Vereinigung  kann  aucb  an  der  unteren  Durcbscbneidungsstelle  primar 
erfolgen.  —  Von  einigen  Seiten  ist  angegeben  worden,  daB  man  zur 
Deckung  eines  Defektes  einen  Nerven  von  irgend  einem  andern  Tier 
nebmen  konne.  Forsmann  bat  dem  in  neuerer  Zeit  lebbaft  wider- 
sprocben  und  darauf  aufmerksam  gemacht,  daB  ein  Nerv  eines  andren 
Tieres  (einer  andren  Art)  nur  als  Leitscbnur  fiir  die  wacbsenden  Fasern 
dient,  die  man  grade  so  gut  durcb  einen  Faden  ersetzen  kann.  Zur 
Uberbriickung  groBerer  Defekte  sind  fremde  Nerven  ungeeignet,  und 
die  Vereinigung  kommt  kaum  auf  groBere  Strecken  zustande  als  sie 
scbon  obne  Zwiscbenscbaltung  gescbiebt.  Dagegen  ist  die  Zwiscben- 
scbaltung  eines  Nervenstuckes  von  derselben  Tierart  von  sehr  guteni 
Erfolg  begleitet;  die  Vereinigung  des  zentralen  und  peripberen  Endes 
ist  auf  diese  Weise  aucb  bei  groBer  Entfemung  ibrer  Enden  moglicb, 
und  es  werden  bei  dieser  Einpflanzung  Nervendefekte  iiberbruckt, 
welcbe  ohne  ein  derartiges  Mittel  allein  durch  Auswacbsung  der  Stiimpfe 
nicbt  ausgeglicben  wilrden.  Wabrend  bei  Einpflanzung  eines  Nerven- 
stuckes von  einer  fremden  Tierart  (z.  B.  Taube  oder  Meerscbweincben 
bei  einem  Kanincben)  die  Fasern  des  zentralen  Stumpf es  n  u  r  dure  b 
das  Bindegewebe  des  fremden  Nerven  hindurebwacbsen 7  nebmen 
sie  in  diesem  Fall  den  Weg  durcb  die  Nervenfasern  des  ein- 
gescbalteten  Nervenstiicks.  (Forsmann  stebt  auf  dem  Boden  der  Aus- 
wacbsungstbeorie.  Nacb  meiner  Auffassung  wacbsen  nicbt  die  Fasern 
des  zentralen  Stumpfes  in  die  des  eingescbalteten  Stiickes  binein,  son- 
dern  zwingen  sie?  sicb  vollstandig  zu  regenerieren,  nacbdem  sie  scbon 
vorber  ins  Bandfaser-  oder  Acbsialstrangfaserstadium  getreten  sind.) 
Aucb  nacb  meinen  Erfabrungen  ist  die  Einpflanzung  eines  Nerven- 
stuckes von  wesentlicbem  Vorteilj  wenn  es  sicb  darum  bandelt,  groBe 
Zwiscbenraume  zwiscben  zwei  Nervenenden  zu  iiberbriicken.  Es  scbeint 
mir  aber7  daB  man  bei  einer  solcben  Einpflanzung  Wert  darauf  legen 
muB,  daB  das  eingepf lanzte  Stuck  die  nattirlicbe  Orien- 
tierung  bat?  d.  b.  es  muB  zur  erfolgreichen  Einbeilung  das  zentrale 
Ende  des  eingescbalteten  Nervenstiicks  an  das  zentrale  Ende  des 
durcbsebnittenen  Nerven  gebracbt  werden.  Icb  stiitze  micb  bierbei 
auf  folgenden  Versucb: 

Einem  jungen  Hunde  wurde  im  Alter  von  acbt  Wocben  der  Iscbia- 
dicus  recbts  und  links  freigelegt.  Auf  beiden  Seiten  wurde  in  der 
Mitte  des  Oberscbenkels  ein  Nervenstiick  von  Vj2  cm  Lange  beraus- 
gesebnitten  und  das  Nervenstiick  der  linken  Seite  in  der  alten  Orien- 
tierung  wieder  eingenabt7  wabrend  es  auf  der  recbten  Seite  urn  180° 
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gedreht  und  so  mit  dern  zentralen  und  peripheren  Nervenende  in '  um- 
gekehrter  Orientierung  vernaht  wurde.  Die  hierbei  ausgeschnittene 
Nervenstrecke  ist  nicht  so  lang,  daB  sie  nicht  vom  zentralen  Ende  aus 
durchwachsen  werden  konnte.  Ich  habe  sie  mit  Absicht  so  gewahlt, 
daniit  die  Fasern  des  zentralen  Endes  auch  auf  der  rechten  Seite  das 
periphere,  mit  dem  Muskel  zusammenhangende  Stiick  erreichen  konnten, 
falls  das  eingeschaltete ,  umgekehrt  polarisierte  Stiick  nicht  in  wirk- 
liche  Verwacbsung  trate.  Nach  drei  Monaten  kehrte  auf  beiden  Seiten 
Motilitat  und  Rezeptionsfahigkeit  wieder,  nach  vier  Monaten  war  bei- 
des  ganz  normal.  Es  wurde  nun  auf  beiden  Seiten  der  Nerv  zum 
zweitenmal  und  zwar  oberhalb  der  zentraleren  Verwachsungsstelle 
durchschnitten.  Nach  weiteren  vier  Tagen  wurde  der  Hund  getotet. 
Auf  beiden  Seiten  war  das  Zwischenstiick  anatomisch  gut  eingeheilt; 
auf  der  rechten  Seite  war  es  dicker  als  auf  der  linken  Seite. 

Auf  der  linken  Seite  (richtige  Orientierung)  zeigten  sich  fast  alle 
Fasern  des  peripheren  Endes  (bestehend  aus  einem  kleinen  Stiick  des 
friiheren  zentralen  Endes  (c),  dem  Zwischenstii(\k  (z)  und  dem  ganzen 
friiheren  peripheren  Ende  (p)  bis  zur  Peripherie  hin  in  starker  De- 
generation (Ellipsoidbildung).  In  z  und  p  fanden  sich  ganz  wenige 
Fasern,  welche  nicht  degeneriert  waren,  in  c  gar  keine.  AuBerdem 
waren  in  z  und  p  einige  Fasern  vorhanden,  welche  auf  dem  Achsial- 
strangstadium  standen,  also  nicht  ganz  regeneriert  waren.  —  Auf 
der  rechten  Seite  (Zwischenstiick  um  180°  gedreht)  verhielten  sich 
Stiick  c  und  p  grade  so  wie  links,  Stiick  z  aber  ganz  anders.  In  j 
waren  hier  neben  vielen  ganz  degenerierten  Fasern  eine  groBe 
Anzahl  von  Fasern  vorhanden,  deren  Markscheiden  voll- 
standig  intakt  waren,  auBerdem  fanden  sich  sehr  viele  Fasern, 
welche  auf  dem  Stadium  von  Achsialstrangfasern  standen.  Auf  Langs- 
schnitten,  wo  sich  die  Verhaltnisse  allein  beurteilen  lassen,  konnte  ich 
folgende  Zahlenverhaltnisse  feststellen  (es  wurden  mehrere  Schnitte 
durchgezahlt) : 


Markfasern  (erhalten) 
Stiick  z  links:      4 — (5 
Stiick  z  rechts:  36—40 
Stiick  p  links:      1 — 2 
Stiick  p  rechts:    2 — 3 


Markfasern  (degeneriert)  Marklose 

80—100  10  —  12 

80—90  20—40 
80—90 
80-85 


Ich  erkliire  mir  diesen  Befund  f olgendermaBen :  Die  Nerve n- 
fasern  besitzen  eine  Art  von  Polar  it  at;  sie  wachsen  in  der 
Regel  nur  dann  zusammen,  wenn  die  Polarisation  der  zusammenstoBen- 
den  Querschnitte  entgegengesetzt  ist.  Es  verwachst  also  das  zentrale 
Ende  eines  herausgeschnittenen  Nervenstiickes  (was  die  F  a  s  e  r  n  selber 
anbetrifft)  mit  dem  peripheren  Ende  eines  zentralen  Stumpfes,  aber 
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nicht  mit  dem  zentralen  Ende  eines  peripheren  Stumpfes  und  ura- 
gekehrt.  Auf  der  rechten  Seite  meines  Hundes  war  die  Polaritat  des 
Zwischenstiickes  umgekekrt ;  die  Fasern  desselben  konnten  sich  also 
weder  mit  denen  des  zentralen  Stumpfes  noch  mit  denen  des  peri- 
pheren vereinigen.    Da  es  sich  aber  um  ein  junges  Tier  handelte,  so 
konnten  sich  die  Fasern  des  Zwischenstiickes  autogen  bis  zum  Mark- 
faserstadium  regenerieren.    Als  solche  autogen  regenerierten 
Fasern  sehe  ich  diejenigen  des  Zwischenstiickes  an, 
welche  nach  der  zweiten  Durchschneidung   nicht  d e - 
generierten.    Sie  konnten  auch  nicht  degenerieren ,  selbst  wenn 
ihre  nach  dem  Zentrum  zu  gerichteten  Enden  iiber  das  obere  Neu- 
rom  hinausgewachsen  und  bei  der  zweiten  Durchschneidung  verletzt 
waren,  weil  es  sich  dabei  re  vera  um  eine  Verletzung  ihres  peri- 
pheren Endes  gehandelt  hatte,  welche  nach  den  auf  8.  196  be- 
sprochenen  Befunden  keine  Degeneration  ihres  zentralen  nur  durch 
die  Operation  nach  der  Peripherie  gewendeten  Endes  hervorrufen 
konnte.  —  Auf  der  linken  Seite ,  wo  die  Polarisation  richtig  war, 
haben  sich  die  meisten  Fasern  des  zentralen  Endes  mit  denen  des 
Zwischenstitcks  und  diese  wieder  mit  denen  des  peripheren  Stuckes 
verbunden.    Die  wenigen  Fasern,  welche  nicht  zum  zweitennial  de- 
generiert  sind,  sind  solche,  die  keinen  AnschluB  gefanden  haben  und 
autogen  regeneriert  sind,  ebenso  haben  die  wenigen  Achsialstrang- 
f asern  keinen  AnschluB  erreicht.  Hier  im  linken  Z  w  i  s  c  h  e  n  s  t  u  c  k 
liegen  fast  alle  Fasern  innerhalb  der  alten  Bahn;  dagegen 
verlaufen  im  rechten  Zwischenstiick  sehr  viele  Fasern 
—  und  das  sind  ausschliefilich  degenerierte  —  a  u  fie  I'- 
ll alb  der  alten  Bahn  im  perineuralen  Bindegewebe.  Hier 
fanden  die  auswachsenden  Fasern  des  zentralen  Endes  keinen  An- 
schluB an  die  Fasern  des  Zwischenstiickes;  sie  wuchsen  zwischen 
ihnen  im  Bindegewebe  weiter,  aber  ebenso  gut  im  Perineurium,  wie 
im  Endoneurium.  Erst  im  peripheren  Stumpf  trafen  sie  auf 
die  richtige  Polarisation  der  Fasern;  sie  konnten  sich 
mit  dies  en  verbinden  (wodurch  ihrem  Weiterwachsen  ein  Ende 
gesetzt  wurde)  und  inf olgedessen  war  die  zweite  Durch- 
schneidung i m  p e r i p h e r e n  S t u m p f  w i e  im  g a n z e n  1  i n k e n 
Nervenvon  einervollstandigenDegene  ration  fast  a  1 1  e r 
Fasern  g  e  f  o  1  g  t. 

Ich  gestehe  zu,  dafi  es  miBlich  ist,  die  Hypothese  der  Nerven- 
polaritiit  nur  auf  einen  Befund  aufzubauen,  und  ich  wiirde  dies  nicht 
getan  haben,  wenn  nicht  noch  andre  Tatsachen  durch  dieselbe  eine 
gute  Erkliirung  fanden.  Bestande  nicht  etwas  derartiges,  dann  wiirden 
die  Fasern  eines  durchschnittenen  Nerven  nicht  so  lange  auswachsen, 
bis   sie   auf  richtig  polarisierte  Fasern  (eines  peripheren  Stumpfes) 
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trafen ,  sondern  sich  untereinander  verbinden.  Auch  das  Nichtver- 
wachsen  zweier  zentraler  Nervenstilmpfe  —  auf  das  ich  gleich  zurtick- 
komme  —  laBt  sich  durch  diese  Hypothese  leicht  erklaren.  (Im 
Grunde  ist  dies  ja  genau  derselbe  Fall,  wie  der  eben  erwahnte,  nur 
daB  die  Fasern  zweier  Nerven  statt  eines  Nerven  vor  die  Moglichkeit 
gestellt  sind,  sich  miteinander  zu  verbinden.)  —  Schliefilich  sei  noch 
darauf  hinge wiesen ,  daB  solche  Polaritaten  auch  sonst  noch  im  Tier- 
und  Pflanzenreich  vorkommen.  Besonders  bei  Pflanzen  sind  sie  sehr 
ausgesprochen  vorhanden.  Bei  der  Pfropfung  verwachsen  die  Stiicke 
immer  nur,  wenn  sie  in  der  richtigen  Polarisation  eingesetzt  sind. 
Das  obere  Ende  eines  Reises  verwachst  nur  mit  einem  unteren,  aber 
nicht  mit  einem  andern  oberen  und  umgekehrt  (siehe  die  Abhandlung 
von  Vochting,  1892). 

3.  Konnen  zwei  zentraleNervenstiimpfe  miteinander 
verwachsen?  Ein  Versuch  nach  dieser  Richtung  hin  wurde  zuerst 
von  Schiff  (1858)  angestellt.  Die  Fragestellung  war  allerdings  bei 
ihm  eine  etwas  andre.  Er  wollte  sehen,  ob  sensible  Nerven  imstande 
waren  ruckwarts  zu  leiten.  Zu  diesem  Zweck  suchte  er  am  Bein  zwei 
Nervenaste  auf,  welche  bei  der  Reizung  nur  reflektorische  aber  keine 
motorische  Wirkung  zeigten,  die  also  rein  sensibel  waren.  Er  durch- 
schnitt  beide  und  vereinigte  die  zentralen  Enden  durch  Naht.  Nach 
einigen  Monaten  wurden  die  Nerven  wieder  frei  gelegt  —  sie  waren 
verwachsen  —  und  gereizt ;  dabei  zeigten  sich  wieder  Reaktionen  des 
Tieres  von  beiden  aus.  Es  wurde  nun  der  eine  Nerv  so  hoch  wie 
moglich  durchschnitten  und  sein  peripheres  Ende,  das  ja  mit  dem 
andern  Nerven  zusammengewachsen  war,  gereizt.  Auch  bei  starkem 
Reiz  traten  keine  Reaktionen  mehr  ein.  Um  diese  wieder  zu  erhalten, 
muBte  der  Reiz  an  dem  andern  Nerv  oder  mindestens  an  der  Narbe 
angesetzt  werden.  Die  beiden  zentralen  Nervenenden  waren  also  ent- 
weder  nicht  miteinander  funktionell  vereinigt  oder  die  sensiblen  Fasern 
waren  nicht  imstande,  ruckwarts  zu  leiten.  Die  mikroskopische  Unter- 
suchung  gab  keinen  sicheren  AufschluB  dariiber,  welcher  von  beiden 
Schliissen  der  richtige  sei. 

AuBer  diesem  Versuch  existieren,  so  weit  mir  bekannt  geworden 
ist,  nur  noch  Versuche  von  Stefani  (1887,  1896). J)  Er  durchschnitt 
bei  mehreren  Hunden  und  Kaninchen  den  Radialis  und  Medianus  und 
vereinigte  ihre  zentralen  Enden  durch  Naht.  Nach  zwei  bis  ftinf 
Monaten  wurden  die  beiden  zentralen  Stiimpfe  miteinander  anatomisch 
vereinigt  gefunden.  Es  wurde  nun  einer  der  Nerven  hocb  durch- 
schnitten und  gereizt.   Wie  bei  dem  Schiffschen  Versuch  traten  keine 


1)  Inzwischen  haben  Langley  und  Anderson  (1902)  ahnliche  Versuche  mit 
demselben  Resultat  wie  Stefani  angestellt. 


Die  Zusammenheilung  durchschnittener  Nerven  und  die  Nervenregeneration.  221 

Reflexbewegungen  des  Tieres  ein ;  auch  Blutdruck  und  Atmung  blieben 
wabrend  der  Reizung  unverandert.  Erst  wenn  der  Reiz  die  Narbe 
traf  oder  an  dem  unzertrennten  Nerven  angesetzt  wurde,  -  traten  Re- 
flexbewegungen u.  s.  w.  ein.  Die  Narbe  zwiscben  den  beiden  zen- 
tralen  Nervenenden  war  also  fiir  Reize  undurcbgangig.  —  Bei  zwei 
andern  Hunden  ftibrte  Stefani  (1896)  dieselbe  Operation  aus,  allein 
mit  dem  Unterscbied,  daB  er  den  Radialis  (nacb  der  Vernabung  seines 
zentralen  Stumpfes  mit  dem  des  Medianns)  hoch  durchschnitt.  Es 
bing  nun  am  Medianus  ein  Stiick  des  Radialis  in  umgekebrter  Orien- 
tierung.  Nacb  zwei  Monaten  wurde  die  Wunde  wieder  geoffnet.  Am 
Medianus  bing  ein  kleiner  rotlicber  Strang,  welcber  als  der  Rest  des 
Radialis  angesprocben  wird.  Scbon  scbwacbe  Reizung  dieses  Stranges 
(der  nur  2  cm  lang  war)  ergab  Reflexbewegungen  des  Tieres.  Stefani 
scblieBt  aus  diesen  Versucben,  daB  zwei  zentrale  Nervenenden  nicbt 
zusammenbeilen  konnen,  wenn  sie  beide  mit  ibren  Ursprungsganglien- 
zellen  in  Zusammenbang  steben,  daB  aber  eine  Zusammenbeilung  statt- 
findet,  wenn  der  eine  Nerv  von  diesen  Ursprungszellen  getrennt  ist.  — 

Mir  scbeint  dieser  ScbluB  nicbt  zwingend  zu  sein.  Im  ersten  Fall 
bleibt  immer  nocb  die  andre  Erklarung,  daB  zwar  eine  Zusammen- 
beilung stattgef unden  bat,  daB  aber  die  Fasern  nur  einseitig  leiteten. 
Wir  baben  zwar  mebrere  Griinde,  ein  doppelsinniges  Leitungsvermogen 
der  Nervenfasern  anzunebmen,  docb  scbeinen  mir  dieselben  nicbt  so 
absolut  beweisend,  als  es  von  den  meisten  Autoren  angenommen  wird. 
Im  zweiten  Fall,  wo  der  eine  Nerv  durchschnitten  wurde,  kann  man 
ebenso  gut  eine  Auswacbsung  der  Fasern  des  Medianus  in  den  um- 
gekebrten  Radialis  binein  annehmen,  wie  eine  Verwacbsung,  denn  2  cm 
ist  eine  Lange,  die  auswachsende  Fasern  mit  Leicbtigkeit  erreicben. 

Um  zu  seben,  wie  sicb  die  Fasern  zweier  vereinigter  zentraler 
Stumpfe  zueinander  verbalten,  babe  icb  wieder  die  Metbode  der  De- 
generation angewandt.  Um  die  beiden  Nervenquerscbnitte  besser 
einander  adaptieren  zu  konnen,  vereinigte  icb  nicbt  zwei  Nerven  der- 
selben  GliedmaBe,  sondern  den  recbten  und  linken  Ischiadicus.  Auf 
beiden  Seiten  wurde  bei  einem  zwei  Monate  alten  Hunde  der  Iscbia- 
dicus  am  Knie  durcbscbnitten,  der  Damm  freigelegt,  die  Nerven  durcb 
die  Oberscbenkelmuskulatur  durcbgesteckt  und  am  Damm  miteinander 
vernabt  (tiefe  Muskelnabt  mit  Katgut,  Hautnabt  mit  Seide;  Gaze- 
Heftpflasterverband  bis  zur  Heilung).  Drei  Monate  spater  wurde  der 
recbte  Iscbiadicus  am  Becken  freigelegt;  dann  lieB  ich  das  Tier  auf- 
wacben.  Scbon  bei  scbwacben  Induktionsstromen  reagierte  der  Hund 
mit  Scbreien  und  Bewegen  des  Korpers.  Darauf  Avurde  der  Nerv 
durcbscbnitten.  Reizung  des  zentralen  Endes  gab  nacb  wie  vor 
Scbreien,  Reizung  des  peripberen,  wenn  aucb  nocb  so  stark,  batte 
gar  keinen  Effekt.    Icb  lieB  den  Hund  nocb  vier  Tage  am  Leben, 


222    Die  Zusammenheilung  durchschnittener  Nerven  und  die  Nervenregeneration. 

eine  Zeit7  die  nack  meiner  Erfahrung  ausreicht,  um  alle  Faser- 
abschnitte,  welche  peripher  von  einer  Durchschneidungsstelle  liegen, 
bis  auf  die  Hohe  des  Markscheidenzerfalls  zu  bringen. 

Vor  der  Totung  wurde  der  ganze  Damm  aufgeschnitten  und  das 
alte  Operationsgebiet  freigelegt.  Beide  zentralen  Ischiadicusenden 
zeigten  sich  fest  miteinander  verwachsen;  die  zweite  Durchschneidungs- 
stelle  des  rechten  war  4  cm  von  der  Narbe  entfernt.  Wurde 
dieser  Rest  des  rechten  Ischiadicus  gereizt,  so  fand  (wie  vier  Tage 
friilier)  gar  keine  Reaktion  statt;  wurde  die  Narbe  selbst  oder  der 
linke  Stamm  gereizt,  so  trat  sofort  eine  heftige  Reaktion  ein.  Hierin 
stimmt  also  niein  Versuch  ganz  mit  dem  Schiffs  und  denen  Stefanis 
iiberein.  Die  kistologische  Untersuchung  zeigte  aber,  daB  die  Ver- 
haltnisse  doch  nicht  so  ganz  einfach  liegen.  Waren  Fasern  der  linken 
und  rechten  Seite  mit  ihren  Querschnitten  zusammengewachsen ,  so 
konnten  sie  sich  entweder  indifferent  gegeniiber  einer  zweiten  Durch- 
schneidung  verhalten  oder  aber  ihre  alte  Degenerationsabhangigkeit 
von  der  Intaktheit  ihres  zentralen  Abschnitts  bewahrt  haben.  Im 
ersteren  Fall  wiirden  sie  nicht  degeneriert  sein,  im  zweiten  wiirde 
man  erwarten  mtissen,  daB  die  Fasern  des  rechten  Ischiadicus  bis  an 
die  Narbe  degeneriert  waren  und  hier  unvermittelt  in  wohlbehaltene 
Fasern  iibergingen.  Waren  die  Fasern  nicht  zusammengeheilt ,  dann 
konnten  entweder  die  Fasern  jeder  Seite  auf  ihrer  Seite  geblieben 
sein  oder  sie  konnten  durcheinander  gewachsen  sein.  In  letzterem 
Fall  muBte  man  degenerierte  Fasern  auf  beiden  Seiten  der  Narbe  vor- 
finden.  Dies  letztere  war  der  Fall:  in  der  Narbe  fanden  sich  etwa 
gleichviel  erhaltene  und  degenerierte  Fasern.  Die  erhaltenen  nahmen 
von  dort  aus  in  den  rechten  Nerven  hinein  immer  mehr  ab  (fanden  sich 
hier  aber  noch  mehr  als  2  cm  von  der  Narbe  entfernt  in  erheb- 
licher  Zahl)  und  wurden  in  den  linken  Nerven  hinein  immer  zahl- 
reicher  (Fig.  57  A  S.  229) ;  bei  den  degenerierten  Fasern  verhielt  sich  die 
Sache  grade  umgekehrt:  Zunahme  nach  rechts  und  Abnahme  nach 
links.  Nirgends  aber  sah  ich  eine  degenerierte  Faser  sich  direkt  in 
eine  erhaltene  fortsetzen;  sie  endeten  nach  links  hin  immer  blind, 
ebenso  wie  die  erhaltenen  Fasern  auf  der  linken  Seite  unvermittelt 
abbrachen.  Zu  erwahnen  ist  noch,  daB  die  Fasern  der  fremden  Seite 
(die  degenerierten  auf  der  linken,  die  normalen  auf  der  rechten)  sich 
vorzugsweise  im  perineuralen  Bindegewebe  fanden  und  nur  ganz  ver- 
einzelt  in  den  Nervenstammen  selber. 

Da  nach  halte  ich  es  alle  r  dings  fur  gesichert,  daB 
sich  die  Fasern  zweier  zentraler  Stiimpfe  nicht  mit- 
einander verbinden  und  erklare  dies  auf  Grund  einer 
Polaritat.  Die  Fasern  konnen  aber  von  einem  Stumpf  in  den  andern 
hineinwachsen ,  indem  sie  hier  das  Bindegewebe  als  Balm  benutzen. 
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Dies  Auswacbsen  scheiut  aber  nur  bei  den  motorischen  Fasern  statt- 
zufinden,  denn  waren  die  mehrere  Zentimeter  nacb  links  vorgedrungenen 
Fasern  aucb  nur  zu  einem  kleinen  Teil  rezeptorisch ,  so  miiBte  das 
Tier  bei  ibrer  Reizung  gescbrieen  baben.  Mit  dieser  Annabme  harmo- 
niert  der  Befund,  daB  auf  beiden  Seiten  der  Narbe  die  Zabl  der  er- 
baltenen  resp.  degenerierten  Fasern  groBer  war  als  in  der  Narbe  und 
jenseits  derselben.  1st  der  erne  Nerv  durcbscbnitten  (und  infolge- 
dessen  degeneriert),  so  mag  (nacb  den  Befunden  Stefanis  zu  urteilen) 
dies  Wachstumbindernis  der  sensiblen  Fasern  fortfallen. 

4.  Kann  das  obere  und  untere  Ende  eines  isolierten  Nervenstiickes 
verwacbsen?  Diese  Frage  konnte  erst  aufgeworfen  werden,  nachdem 
die  Tatsacbe  der  autogenen  Regeneration  festgestelit  war  (dasselbe 
gilt  von  der  im  nacbsten  Abscbnitt  bebandelten  Frage).  Um  dies  fest- 
zustellen,  isolierte  icb  in  der  bereits  oben  auf  S.  199  angegebenen 
Weise  zweimal  ein  Stilck  des  Iscbiadicus  junger  Hunde  und  vernabte 
das  zentrale  und  peripbere  Ende  miteinander ,  so  daB  ein  Nervenring 
entstand.  Ein  physiologiscbes  Merkmal  flir  stattgebabte  Verwacbsung 
gibt  es  in  diesem  Fall  nicbt;  man  ist  lediglich  auf  den  anatomiscben 
Befund  angewiesen.  In  beiden  Fallen  waren  die  beiden  Enden  fest 
miteinander  verwacbsen.  Die  Narbe  wurde  von  vielen  Nervenfasern 
durcbzogen,  wodurcb  wieder  die  Wacbstumsfabigkeit  der  Nervenfasern 
obne  Beteiligung  des  Zentrums  erwiesen  wird.  Hieraus  konnte  aber 
natiirlicb  noch  nicbt  mit  Sicberbeit  der  ScbluB  gezogen  werden,  daB 
aucb  eine  Verwacbsung  der  Nervenfaserquersclmitte  stattgefunden  babe. 
Icb  griff  desbalb  im  zweiten  Fall  zur  Degenerationsmetbode.  Bei 
einem  einfacb  isolierten  Stuck  wurde  bei  einer  zweiten  Durcbscbnei- 
dung  nur  eine  Degeneration  des  peripberen  Abscbnittes  erfolgen;  was 
aber  bei  Ringbildung  und  erfolgter  Zusammenbeilung  der  Faserquer- 
scbnitte  erfolgen  wiirde,  war  nicbt  mit  Sicberbeit  vorber  zu  sagen. 
Durcb  die  Verwacbsung  konnte  eventuell  das  Degenerationsverbaltnis 
ganz  verscboben  werden,  so  daB  bei  jeder  Verletzung,  wo  sie  aucb 
angesetzt  sein  moge,  immer  eine  Degeneration  der  ganzen  Fasern  er- 
folgte.  Es  konnte  aber  das  alte  Verbaltnis  zwischen  peripbererer  und 
zentralerer  Strecke  erbalten  bleiben,  so  daB  bei  einer  zweiten  Durcb- 
scbneidung  gegeniiber  der  Narbe  die  Fasern  nur  in  ibrem  peripberen 
Teil  bis  zur  Narbe  bin  dem  Zerfall  anbeimfielen.  —  Die  zweite  Durcb - 
scbneidungsstelle  lag  grade  gegeniiber  der  Narbe;  der  Hund  wurde 
drei  Tage  und  zwei  Stunden  nacb  derselben  getotet.  In  dem  mit 
Osmiumsaure  fixierten  Ringe  fanden  sicb  die  meisten  von  den  sebr 
zablreicben  markbaltigen  Fasern  in  vollstandigem  Zerfall  (Ellipsoid- 
bildung);  ein  kleinerer  Teil  zeigte  aber  noch  gestreckte  Markrobre, 
an  denen  bin  und  wieder  Anzeicben  von  beginnendem  Zerfall  zu  er- 
kennen  waren.    Icb  bin  iiberzeugt,  daB  icb  sie  am  nacbsten  Tage 
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zerfalleh  gefunden  haben  wiirde.  Ich  hatte  eben  nicht  lange  genug 
nach  der  zweiten  Durchschneidung  gewartet.  (Damals  wuBte  ich  noch 
nicht,  daB  beim  Hund  die  Degeneration  etwas  langsamer  geht  als  beim 
Kaninchen.)  Irgend  welche  Beziehungen  zwischen  der  Lage  der  Narbe 
und  der  Lage  der  erhaltenen  Fasern  konnte  ich  nicht  auffinden;  sie 
fanden  sich  iiberall:  in  der  Narbe,  zentral  und  peripher  von  ihr.  Mir 
scheint  es  danach  doch  ziemlich  wahrscheinlich,  daB  die  Faserquer- 
schnitte  in  der  Narbe  wirklich  zusammengewachsen  waren  und  daB 
mit  dieser  Zusammenheilung  die  Fasern  aufhorten,  ein  zentrales  Ende 
zu  haben,  so  daB  sie  nun  auf  jede  Verletzung  hin  in  ihrer  Totalitat 
degenerierten.  Da  bei  einer  solchen  Eingbildung  entgegengesetzte  Pole 
aneinander  gebracht  werden,  so  wiirde  auch  dieser  Befund  fur  die 
Polaritatshypothese  sprechen.  Ich  will  nicht  verschweigen ,  daB  man 
dem  Befunde  aber  noch  eine  andre  Deutung  geben  kann:  Es  ware 
namlich  nioglich,  wenn  auch  nicht  sehr  wahrscheinlich,  daB  der  Nerven- 
ring  im  Zustande  chronischer  Degeneration  war,  daB  also  die  Durch- 
schneidung  gar  nicht  die  Veranlassung  zum  Markscheidenzerfall  ge- 
wesen  ist. 

5.  Konnen  die  zentralen  Querschnitte  zweier  peripherer  Stiimpfe 
miteinander  verwachsen  ?  Um  dies  zu  priifen,  habe  ich  an  vier  jungen 
Hunden  beide  Ischiadici  ausgerissen  oder  hoch  durchschnitten  und  am 
Damm  miteinander  vernaht,  so  daB  nun  beide  peripheren  Stiimpfe 
miteinander  verbunden  waren.  In  zweien  dieser  Falle  waren  die  Nerven 
wohl  etwas  zu  kurz;  die  Nervennaht  loste  sich  und  die  bei  den  Ischiadici 
wurden  bei  der  Sektion  voneinander  getrennt  gefunden.  In  den  beiden 
andern  Fallen  blieben  sie  aneinander.  Im  einen  dieser  Falle  war  die 
autogene  Regeneration '  nur  gering ,  die  Nerven  waren  nicht  leitungs- 
f  ahig.  Im  andern  war  der  eine  Nerv ,  als  ich  nach  vier  Monaten 
offnete,  leitungsf ahig ,  es  zuckten  aber  bei  seiner  Reizung  nur  die 
Muskeln  der  gleichen  Seite.  Ob  der  Nerv  der  andern  Seite  zu  dieser 
Zeit  auch  leitungsf  ahig  war,  weiB  ich  nicht.  Als  ich  nach  acht 
Monaten  beide  Nerven  freilegte,  waren  es  beide  nicht;  der  linke  nicht 
mehr,  der  rechte  war  es  vielleicht  nie  gewesen  oder  nicht  zu  der  Zeit, 
als  ich  den  linken  bloBlegte  und  reizte.  Beide  Nerven  enthielten 
reichlich  markhaltige  Fasern,  auch  die  breite  Narbe  war  von  solchen 
durchsetzt.  Diese  Fasern  konnten  aber  von  einem  Neiwen  in  den 
andern  hineingewachsen  sein;  eine  Vereinigung  der  Faserquerschnitte 
brauchte  nicht  erfolgt  zu  sein. 

Verliefen  diese  besonders  darauf  angelegten  Versuche  ohne  sicheres 
Ergebnis,  so  gab  mir  der  Zufall  zwei  positive  Befunde  in  die  Hand. 
Sie  waren  beide  ganz  identisch,  nur  daB  die  Erscheinungen  im  einen 
etwas  leichter  hervorzurufen  waren.  Der  Ischiadicus  war  ausgerissen 
worden  und  das  herausgerissene  Stiick  abgeschnitten ;  dabei  war  ein 
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Ast,  der  den  Semitendinosus  und  Semimembranosus  versorgt,  vom  Haupt- 
stamm  abgetrennt  worden.  Nacb  beinahe  sieben  Monaten  wurde  der 
Nerv  freigelegt.  Seine  Reizung  ergab  scbone  Zuekungen  im  Bein, 
aber  aucb  bei  groBer  Starke  kein  Schreien.  (Das  zentrale  Ende  war 
gar  nicbt  ausgewachsen.)  Der  Hauptstamm  wurde  dann  iiber  dem  Knie 
durchscbnitten.  Nacb  secbs  Tagen 

wurde  wieder  eroffnet  und  nun  :r™^~i  a 

ausgiebig  das  ganze  Gebiet  frei-  / 
gelegt  (Fig.  56).  Hauptstamm  und  '  y,  f / 
Ast  fiir  Semimembranosus  und  Se- 
mitendinosus waren  durch  eine 
sebr  diinne  Briicke  verbunden. 
Wurde  diese  oder  der  Muskelast 
gereizt,  so  zuckten  eben  diese 
Muskeln.  Sie  zuckten  aber 
a  u  c  h ,  wenn  i  c  h  bei  g  1  e  i  - 
chem  Kollenabstand,  der 
da  grade  w  irks  am  war,  am 
untersten  Ende  des  Haupt- 
stamms  (bei  -[")  reizte!  Urn 
paradoxe  Zuckung  konnte  es  sicb 


/ 


v 


hier  angesicbts  der 


guten 


Durcb- 


feucbtung  nicbt  bandeln;  aucb  das 
Experimentum  crucis  gelang  leicbt: 
scbon  bei  geringem  Druck  mit 
einer  Pinzette  bei  -f-  traten  die  leb- 
haftesten  Zuekungen  in  den  Mus- 
keln ein.  Nacb  Zersclmeidung  der 
diinnen  Verbindungsbrucke  bei  o 
war  die  Bewegung  nicbt  mebr  von 
+  aus  auszulosen.  Hier  war  also 
wirklicb  eine  riicklaufige  Verbin- 
dung  vorbanden. 

Man  konnte  ja  vielleicbt  daran 
denken,  daB  Fasern  des  Muskel- 
astes  in  den  Hauptstamm  binein- 

gewacbsen  seien.  Das  scbeint  mir  aber  im  bocbsten  Grade  unwabr- 
scbeinlicb,  weil  die  Wacbstumsenergie  peripberer  Nervenstiimpfe  im 
allgemeinen  sebr  gering  gefunden  wird  und  es  sicb  bier  urn  ein  Aus- 
wacbsen  bandeln  inufite,  das  das  zentraler  Stiimpfe  nocb  iibersteigen 
wurde  (etwa  6  cm).  —  Die  bistologiscbe  Untersucbung  zeigte,  daB 
die  diinne  Verbindungsbrucke  nur  12—15  markbaltige  Fasern  entbielt, 
wabrend  im  Hauptstamm  sicker  mehrere  Tausend,  im  Muskelast  viele 
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Fig.  56.  Skizze  eines  Hundeschenkels ,  bei  dem 
der  Nerv  des  Semitendinosus  (S.t.)  und  des  Semi- 
membranosus (S.m.)  mit  dem  Hauptstamm  des 
durchsebnittenen  und  autoregenerierten  Ischia- 
dicus  verwachsen  war.  Der  Ischiadicus  war  einige 
Tage  vor  der  vollstandigen  Freilegung  bei  x  in 
ein  oberes  Stiick  M  und  ein  unteres  T  geteilt 
worden.  o  Verdickung  in  der  diinnen  Faserbriicke. 
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Hundert  vorhanden  waren.  (In  der  Mitte  der  Verbindungsbriicke  und 
an  der  Stelle,  wo  sie  mit  dem  Muskelast  zusammenstieB,  fanden  sicb 
Verdickungen.)  in  welchen  ein  groBes  Gewirr  markhaltiger  Fasern 
sichtbar  war.  Da  nun  Reizung  des  Hauptstammes  ebenso  kraftige  Be- 
wegungen  jener  Muskeln  hervorrief  wie  die  Eeizung  des  Muskelastes 
selbst,  so  scheint  mir  hierin  ein  zweiter  Beweis  dafiir  vorzuliegen,  daB 
es  sich  nicht  um  eine  direkte  Reizung  ausgewacbsener  motoriscber 
Fasern  des  Muskelastes  bei  Reizung  des  Hauptstammes  handeln 
konnte.  Reizung  so  weniger  motoriscber  Fasern  kann  nacb  sonstigen 
Erfabrungen  keine  maximale  Muskelkontraktion  zustande  bringen.  Eine 
solcbe  Kontraktion  ist  bei  Reizung  weniger  Fasern  sonst  nur  dann  zu 
beobacbten,  wenn  es  sicb  um  rezeptoriscbe  Fasern  handelt,  die  mit 
motoriscben  durcb  Zentralsubstanz  in  Verbindung  steben.  Icb  bin  daber 
geneigt  anzunebnien,  daB  die  Verbindungsbriicke  rezeptoriscbe  Fasern 
des  Hauptstamms  entbielt,  welcbe  sicb  in  den  Anscbwellungen  mit  einer 
viel  groBeren  Anzabl  von  motoriscben  Fasern  des  Muskelastes  ver- 
bunden  batten,  so  daB  nun  die  Anscbwellungen  gewissermaBen  ein 
ganglienzelloses  Reflexzentrum  vorstellten.  Icb  fasse  also  die  vom 
Hauptstamm  aus  auslosbare  Kontraktion  des  Semitendinosus  und  Semi- 
membranosus —  mit  aller  Reserve!  —  als  eine  Art  von  Reflex  auf, 
die  ohne  Ganglienzellen  vor  sicb  ging. 

Ein  zweiter  Fall  zeigte  ganz  abnlicbe  Verbaltnisse.  Der  Nerv 
war  ebenfalls  ausgerissen?  aber  oberbalb  des  Abgangs  des  Muskel- 
astes amputiert.  Bei  der  Eroffnung  zeigte  der  Hauptstamm  am  Ende 
ein  ziemlicb  groBes  Neurom.  3  cm  unterbalb  desselben  ging  der 
Muskelast  ab.  Icb  durcbscbnitt  nun  den  Hauptast  5  cm  unterbalb  der 
Abgangsstelle  und  reizte  bier.  Aucb  in  diesem  Fall  zuckten 
riicklaufig  beide  Muskeln!  Ein  Urteil,  wie  viele  Fasern  des 
Hauptstammes  sicb  im  Neurom  mit  Fasern  des  Muskelastes  verbunden 
batten,  lieB  dieser  Fall  nicbt  zu. 

ScblieBlich  sei  noch  ein  dritter  Fall  angefubrt.  In  diesem  lagen 
die  Verbaltnisse  etwas  komplizierter.  Icb  batte  den  Iscbiadicus  mit- 
samt  den  Wurzeln  und  zwei  Spinalganglien  berausgerissen  und  den 
Nerv  dann  iiber  dem  Knie  durcbscbnitten.  Darauf  scbnitt  icb  von 
den  Spinalganglien  so  viel  von  den  Anbangseln  ab7  daB  nur  nocb  ein 
kurzes  Stuck  des  Nervenstammes  und  der  Wurzeln  an  ihnen  bing 
und  legte  sie  so  in  die  Wunde  binein,  daB  der  Querscbnitt  des  unteren 
Iscbiadicusstumpfes  sicb  mit  den  zentralen  und  peripberen  Auslaufern 
der  Ganglien  beriibrte.  Nacb  secbs  Monaten  wurde  wieder  geoffnet. 
Die  Spinalganglien  waren  mit  dem  Iscbiadicus  gut  verwachsen.  Reizung 
des  Iscbiadicus  gab  gute  Zuckungen  im  Unterscbenkel  und  FuB.  Ich 
praparierte  mir  nun  am  Unterscbenkel  einen  Seitenzweig  des 
Peroneus  auf  eine  Strecke  von  mebreren  Zentimetern  frei  (es  war 
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ein  Hautast,  also  wohl  sensibel),  durchschnitt  ihn  moglichst 
peripher  und  reizte  sein  zent rales,  dem  Hauptstamm  zu- 
gerichtetes  Ende.  Bei  jeder  Reizung  traten  deutliche 
Zuckungen  in  fast  alien  Musk  el  n  des  Unterschenkels 
und  FuBes  ein:  gradeso ,  als  ob  ich  ihre  motorischen  Fasern  im 
Hauptstamm  selber  gereizt  katte.  (Die  Stromstarke ,  die  hierzu  notig 
war,  iibertraf  allerdings  die,  welche  am  Hauptstamm  eine  Wirkung 
hervorzurufen  imstande  war.  Stromschleifen  waren  ausgeschlossen.)  — 
Die  kistologische  Untersuchung  des  Iscliiadicusendes  mit  samt  den 
daranhangenden  Ganglien  ergab,  daB  in  den  Ganglien  gut  erbaltene 
Zellen  vorhanden  waren,  dock  war  ihre  Zabl  weit  geringer  als  in  einem 
normalen  Ganglion.  Ein  Teil  von  ilmen  war  ohne  Zweifel  zugrunde 
gegangen.  Vom  Ganglion  aus  gingen  markhaltige  Fasern  in  den 
Hauptstamm  des  Iscbiadicus,  aber  —  soweit  sicb  das  bei  den  etwas 
schwierigen  topographischen  Verhaltnissen  feststellen  lieB  —  nur  von 
seinem  peripheren  Pol  aus.  Wenn  nieht  die  beiden  andern  Falle  be- 
standen,  so  wurde  man  geneigt  sein,  die  reflexartige  Erscheinung  auf 
die  Mitwirkung  der  Spinalganglien  zu  bezielien.  So  bin  ich  der  An- 
sicht,  daB  sie  mit  der  Erscheinung  gar  nichts  zu  tun  haben. 

Nach  diesen  Befunden  scheint  es  nicht  zweifelhaft,  daB  sich  am 
peripheren  Nervenstumpf  (entgegen  den  bisherigen  Beobachtungen 
am  zentralen  Stumpf)  Fasern  von  gleicher  Polarisation  miteinander 
verbinden  konnen.  Immer  ist  dies  jedenfalls  nach  meinen  bisherigen 
Befunden  nicht  der  Fall,  so  daB  bis  zu  einem  gewissen  Grade  auch 
hier  eine  Abneigung  gegen  eine  Zusammenheilung  von  Fasern  gleicher 
Polarisation  besteht;  auBerdem  scheint  mir  hier  Grund  zu  der  An- 
nahme  vorhanden,  daB  es  nur  oder  in  erster  Linie  Fasern  verschiedener 
Funktion  sind,  welche  sich  miteinander  verbinden. 

6.  Konnen  motorische  mit  sensiblen  Fasern  verheilen?  Diese  Frage 
ist  von  Bidder,  hauptsachlich  aber  von  Philipeaux  und  Vulpian  (1863) 
bearbeitet  worden.  Es  wurde  von  diesen  Autoren  der  zentrale  Stamm 
des  Lingualis  mit  dem  peripheren  Ende  des  Hypoglossus  vereinigt, 
Der  Hypoglossus  ist  in  der  Hauptsache  motorisch  (fur  die  Zunge), 
der  Lingualis  fast  ausschlieBlich  sensibel.  Einige  Monate  nach  der 
Operation  wurde  die  Narbe  freigelegt  und  der  Nerv  oberhalb  und 
unterhalb  derselben  gereizt.  In  beiden  Fallen  traten  sowohl  Reflex- 
bewegungen  des  Tieres  als  auch  Kontraktionen  in  der  Zunge  ein. 
Hieraus  wurde  geschlossen,  daB  eine  Yereinigung  der  Nervenfasern 
in  der  Weise  stattgefimden  habe,  daB  die  sensiblen  Fasern  des  Lin- 
gualis den  ihnen  zugefuhrten  Reiz  auf  die  motorischen  des  Hypo- 
glossus iibertragen  konnten  und  umgekehrt.  Die  Beweiskraft  dieses 
Versuches  wurde  zweifelhaft,  nachdem  Vulpian  das  Motorischwerden 
des  Lingualis  nach  Durchschneidung  des  Hypoglossus  gefunden  und 
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festgestellt  hatte,  daB  es  auf  einer  Beimischung  von  Chordafasern  be- 
ruhte.  Er  wiederkolte  (1873)  den  Vereinigungsversuch  und  durchschnitt 
die  Chorda  tympani,  nachdem  vorher  festgestellt  war,  daB  bei  Reizung 
des  zentralen  Lingualis  die  Zunge  zuckte.  Einige  Tage  nach  der 
Chordadurchschneidung  wurde  wieder  gereizt  und  nun  wurde  die 
Reizung  unwirksam  gefunden.  Die  Chorda  und  einige  Fasern  des 
peripheren  Hypoglossus  zeigten  sich  degeneriert.  Diesen  Chordafasern 
war  also  der  Erfolg  zuzuschreiben.  Wie  nun  Vulpian  hervorhebt, 
waren  im  peripheren  Hypoglossus  sehr  viele  regenerierte  Fasern 
vorhanden,  die  nach  der  Chordadurchschneidung  nicht  degeneriert 
Avaren.  Da  er  augenscheinlich  an  alten  Tieren  operiert  hatte,  konnte  es 
sich  nicht  um  Autoregeneration  handeln ;  die  Fasern  muBten  also 
im  AnschluB  an  die  Fasern  des  Lingualis  regeneriert 
sein  oder  von  diesen  ausgewachsen  sein.  Mir  scheint  das 
erstere  das  zutreff ende  zu  sein :  Einem  groBen,  ausgewachsenen  Hunde 
wurde  der  zentrale  Hypoglossus  mit  dem  peripheren  Ende  des  Lingualis 
vernaht,  nachdem  vom  Hypoglossus  das  periphere,  vom  Lingualis  das 
zentrale  Ende,  soweit  erreichbar,  exstirpiert  war.  (Ich  habe  aus  leicht 
erkennbaren  Griinden  den  Versuch  umgekehrt,  als  sonst  iiblich,  an- 
gestellt.)  Nach  fiinf  Monaten  wurde  wieder  eroffnet.  Die  Nerven 
waren  fest  vereinigt  und  der  Lingualis  wieder  schon  weiB.  Es  wurde 
nun  der  Hypoglossus  2  cm  oberhalb  der  Narbe  durchschnitten  und 
der  Hund  nach  vier  Tagen  getotet.  Der  Lingualisstumpf  war  voll  von 
frisch  degenerierten  Fasern;  zwischen  ihnen  waren  keine  marklosen 
Fasern  (Bandfasern  oder  Achsialstrangfasern)  zu  entdecken.  Die  Fasern 
des  Lingualis  waren  also  unter  dem  EinfluB  derer  des  Hypoglossus 
regeneriert  und  die  vorgefundenen  markhaltigen  Fasern  waren  nicht 
in  den  peripheren  Lingualis  hineingewachsen ,  denn  sonst  hatte  man 
die  Reste  der  alten  Lingualisfasern  als  Achsialstrangfasern  finden 
mussen.  Daraus,  daB  die  Degeneration  sich  nach  der  zweiten  Durch- 
schneidung  vom  Hypoglossus  auf  diese  regenerierten  Fasern  des  Lin- 
gualis ausdehnte  (Fig.  57  5),  geht  hervor,  daB  die  sensiblen  Fasern 
des  Lingualis,  welche  wenigstens  zum  uberwiegenden  Teil  durch  Zu- 
sammenheilung  mit  motorischen  Fasern  des  Hypoglossus  regeneriert 
sein  mussen,  von  der  Intaktheit  dieser  motorischen  Fasern  jetzt  in 
ihrer  Existenz  abhangig  geworden  waren.  Da  der  Hypoglossus  sehr 
viel  mehr  Fasern  enthalt  als  der  Lingualis,  so  hat  ein  Teil  derselben 
keinen  AnschluB  im  Lingualis  finden  konnen  und  ist  im  perineuralen 
Bindegewebe  weiter  gewachsen  (Fig.  57  5).  Diese  nun  wirklich  aus- 
gewachsenen Fasern  finden  sich  aber  nur  bis  zu  einer  Entfernung  von 
etwa  1  cm  von  der  Narbe  aus  gerechnet.  GroBe  Strecken  konnen 
eben  auswachsende  Fasern  nicht  zuriicklegen.  —  Halt  man  diesen 
Versuch  mit  denen  von  Philipeaux  und  Vulpian  zusammen,  so  erscheint 
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es  wakrsckeinlick,  daB  wenigstens  eine  trophische  Zusammenkeilung 
zwischen  motorischen  mid  sensiblen  Fasern  bei  normal er  Orientierung 
derselben  moglick  ist.  Inwieweit  diese  Zusammenkeilung  funktionell 
werden  kann,  dariiber  lassen  sick  zur  Zeit  nickt  einmal  Vermutungen 
aufstellen.  (Beachtenswert  ist  iibrigens,  wie  es  auck  in  der  Figur  an- 
gedeutet  ist,  daB  die  alten  Fasern  langsamer  degenerieren  als  die  eben 
regenerierten.  Es  deckt  sick  das  mit  der  Beobacktung,  daB  bei  ganz 
jungen  Tieren  die  Degeneration  scbneller  verlauft  als  bei  erwachsenen.) 

Ich  habe  auch  den  Versuck  gemackt,  das  zentrale  Ende  des  Ramus 
maxillaris  superior  (des  Trigeminus)  mit  dem  peripkeren  Ende  des 
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Fig.  57.  A  Zusammenwachsungsstelle  des  rechten  und  linken  zentralen  Iscliiadicusstumpfes  nach 
weiter  zentral  gelegener  Durchschneidung  des  rechten  Ischiadicus.  B  Zusammenwachsungsstelle  des 
zentralen  Hypoglossus-  und  des  peripheren  Lingualisstumpfes  nach  Durchschneidung  des  Hypoglossus 
an  einer  mehr  zentralgelegenen  Stelle.  (Osmiumschwarzung  der  Markscheiden.)  Vergrofierung  lOmal. 
Die  Dicke  der  Fasern  ist  ubertrieben. 


Opticus  zur  Verkeilung  zu  bringen.  Im  besseren  der  beiden  Versucke? 
welche  ick  nack  dieser  Ricktung  kin  anstellte,  kam  es  aber  nur  zu 
einer  rein  auBeiiicken  Zusammenkeilung ;  die  Fasern  beider  Nerven 
blieben  nackweislick  ganz  voneinander  getrennt.  Zu  den  Versucken 
wurden  wieder  junge  Hunde  gewaklt:  Nack  erfolgtem  Hautscknitt  und 
Abtragung  eines  Teiles  des  Musculus  temporalis  wurde  der  Jockbogen 
mit  einer  Knockenzange  fortgenommen  und  unter  Sckonung  der  GefaBe 
der  Trigeminusast  aufgesuckt.  Er  wurde  dickt  am  Eintritt  in  das 
Foramen  supramaxillare  durckscknitten  und  zuriickgescklagen.  Dann 
wurde  nack  Fortnakme  von  etwas  Augenkoklenfett  der  Opticus  unter 
Sckonung  der  Augenmuskeln  freiprapariert  und  in  der  Mitte  zwiscken 
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Augapfel  und  Foramen  opticum  durchschnitten.  Der  zentrale  Trige- 
minusstumpf  wurde  nun  an  den  Opticus  gelegt  und  mit  diesem  ver- 
naht.  In  beiden  Fallen  trat  nach  einigen  Wochen  Trubung  der  Linse 
und  des  Glaskorpers  ein.  Nach  etwa  zehn  Monaten  wurde  der  eine 
Hund  getotet.  Der  Bulbus  der  operierten  Seite  war  wesentlich  kleiner 
als  der  andre.  Der  Trigeminus  war  fest  mit  dem  Opticus  verbunden. 
Schnitte  durch  Bulbus  und  Nerv  zeigten  aber?  daB  die  Fasern  beider 
Nerven  ganz  getrennt  waren.  Die  Fasern  des  Trigeminus  waren  im 
perineuralen  Bindegewebe  des  Opticus  weiter  gewachsen  und  bis  weit 
in  die  Sclera  eingedrungen.    So  umfafiten  sie  den  selir  verkiirzten 
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Fig.  58.  A  Zusaminenwachsmigsstelle  des  zentralen  Trigeminussturnpfes  und  des  peripheren  Opticus. 
B  Zusammenwachsungsstelle  des  zentralen  und  peripheren  Opticusstumpfes.    (Etwas  schematisiert.) 

Opticusstumpf7  welcher7  wie  schon  auf  S.  181  angegeben7  gute  mark- 
haltige  Fasern  (bei  vollkommener  Abwesenheit  einer  Retina)  enthielt 
(Fig.  58^).  (Wie  aus  der  Serie  mit  Sicherheit  hervorgeht  y  sind  die 
im  Opticus  liegenden  Fasern  keine  eingewanderten  Trigeminusfasern.)  — 
Der  andre  Hund  wurde  nach  etwas  weniger  als  zehn  Monaten  getotet. 
Bei  der  Sektion  fand  ich  den  Trigeminus  vom  Opticus  losgerissen  und 
in  seiner  alten  Lage  fest  mit  seinem  peripheren  Ende  verwachsen. 
Andrerseits  hatten  sich  auch  der  zentrale  und  pe  rip  here 
Opticusstumpf  wieder  zusammengefunden  und  waren 
miteinander  verwachsen.  Die  Verwachsungsstelle  war  deutlich 
sichtbar.  Zentralwarts  von  derselben  war  der  Opticus  gelb  und  welk, 
wahrend  er  nach  dem  Auge  zu  glanzend  weiB  war.    Die  Schnitt- 
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untersuehung  gab  folgende  Befunde:  Vollstandige  Degeneration  der 
Retina ,  sebr  zablreicbe  markhaltige  Fasern  im  peripkeren  Opticus- 
stumpf  (d.  h.  dem  Ende,  das  am  Auge  king),  gute  Verwachsung  beider 
Opticussttimpfe,  vollkommenes  Feblen  markhaltiger  Fasern  im  zentralen 
Teil  des  zentralen  Opticusstumpfes  nnd  Ansstrablnng  von  Fasern  des 
peripkeren  Opticusstumpfes  iiber  die  Narbe  binaus  in  den  zentralen 
binein  (Fig.  58  Z?).  Jedenfalls  kann  also  aucb  der  Opticus,  dieser 
Hocbste  unter  den  Nerven,  nacb  Durcbscbneidung  wieder  verbeilen. 
Wenn  man  das  notige  Tiermaterial  opfern  wollte,  wiirde  man  es  viel- 
leicbt  sogar  im  einen  oder  andern  Fall  wieder  zu  einem  funktions- 
tiicbtigen  Nerven  bringen  konnen. 

Im  AnscbluB  bieran  seien  nocb  einige  andre  Fiille  von  geluugener 
Nervenverbeilung  erwahnt,  deren  Interesse  allerdings  mebr  auf  einem 
andern  Gebiet  als  dem  bier  bebandelten  liegt,  weil  die  anatomiscben 
Verbiiltnisse  bei  den  betreffenden  Nerven  zu  wenig  bekannt  sind. 
Pbilipeaux  und  Vulpian  gelang  es,  den  zentralen  Vagus  und  den 
peripberen  Hypoglossus  zusammenzubeilen.  Reizung  des  Vagusanteils 
ergab  Kontraktion  der  Zunge,  Reizung  des  Hypoglossusanteils  Vagtis- 
erscbeinungen.  Langley  (1897)  gelang  es,  bei  der  Katze  den  zentralen 
Vagus  mit  dem  Cervicalganglion  des  Sympatbicus  zur  Verbeilung  zu 
bringen.  Aucb  bier  batte  Reizung  des  Sympatbicus  Vaguserscbeinungen 
(natiirlicb  neben  Sympatbicuserscbeinungen),  Reizung  des  Vagus  Sym- 
patbicuserscbeinungen  zur  Folge.  Es  konnen  also  nach  diesen  Be- 
funden  Nerven  von  der  verscbiedensten  pbysiologiscben  Wirkung  mit- 
einander  funktionell  in  Verbindung  gebracbt  werden. 

Scbon  fritbzeitig  ist  es  den  Pbysiologen  aufgef alien,  mit  welcber 
mancbmal  erstaunlicben  Sicberbeit  sicb  die  Enden  durcbscbnittener 
Nerven  wieder  zusammenfinden.  Man  ging  dabei  allerdings  baufig 
von  der  falscben  Voraussetzung  aas,  daB  jede  Faser  sicb  mit  der  ibr 
korrespondierenden  wieder  vereinigte.  Sicberlich  ist  das  nicbt  der 
Fall.  Wie  scbon  oben  gezeigt,  sucbt  ein  zentrales  Ende  nur,  sicb 
iiberbaupt  wieder  mit  einem  peripberen  Ende  zu  vereinigen,  aber 
nicbt  grade  mit  seinem  eignen.  So  wie  die  ganzen  Nervenstamme 
nicbt  sebr  wableriscb  sind,  so  werden  es  aucb  die  einzelnen  Fasern 
nicbt  sein  und  man  kann  annebmen,  daB  sicb  baufig  sogar  moto- 
riscbe  Fasern  des  einen  Stumpfes  mit  sensiblen  des  andern  ver- 
binden.  Aber  immerbin  bleibt  es  merkwurdig,  wie  ein  zentraler  Stumpf 
aucb  bei  nennenswerter  Verlagerung  des  peripberen  diesen  wieder  zu 
finden  vermag.  Es  ist  das  Verdienst  Forsmanns  (1900),  aus  diesen 
Dingen  ein  besonderes  Studium  gemacbt  zu  baben.  Nacb  seinen  Ver- 
sucben  kommt  es  auf  die  Lagebeziebungen  zwiscben  zentralem  und 
peripberem  Stumpf  gar  nicbt  an,  wie  man  leicbt  batte  annebmen 
konnen.    Durcb  geeignete  Mittel  (Einfubrung  der  Nervenstumpfe  in 
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Kollodiumrohren ,  die  nachher  mitgeschnitten  wurden)  gab  er  den 
Stumpfenden  alle  moglichen  Lag-en ,  z.  B.  so,  daB  beide  Enden  nacb 
der  Peripherie  zu  gerichtet  waren,  aber  immer  f anden  sie  sich  gut  zu- 
sammen.  Er  kam  daher  auf  den  Gedanken,  daB  es  sich  hier  um 
einen  Chemotropismus  handle  und  daB  die  Fasern  des  zen- 
tralen  Endes  durch  die  beim  Zerfall  des  peripheren  Endes  entstehen- 
den  Produkte  angezogen  warden.  Diesen  „Neurotropismusa  suchte 
er  durch  folgendes  sinnreiche  Experiment  weiter  zu  stutzen.  An 
das  zentrale  Ende  eines  durchschnittenen  Nerven  brachte  er  zwei 
Rohrchen  von  Kollodium,  deren  Offnung  peripher  gerichtet  war;  das 
eine  war  init  gehackter  Leber,  das  andre  mit  gehacktem  Gehirn  gefiillt. 
Die  voni  zentralem  Ende  auswachsenden  Fasern  wuchsen  nun  rtick- 
laufig  in  das  mit  Gehirn  gefiillte  Rohr  hinein,  aber  nicht  in  das  andre. 

So  beweisend  dieses  Experiment  fiir  die  (auf  die  auswachsenden 
Fasern)  anziehende  Wirkung  der  zerfallenden  Nervensubstanz  zu  sein 
scheint,  so  diirfte  nach  meiner  Meinung  der  wahre  Sachverhalt  doch 
etwas  anders  sein.  Das,  was  die  prima  re  Vereinigung  zwi- 
schen  den  Enden  eines  durchschnittenen  Nerven  her- 
stel It,  istnamlichnach  meinenErfahrungen  das  Bin d e - 
g  e  w  e  b  e  der  Nerven.  Die  Fasern  wachsen  erst  sekundar  auf 
diesem  Boden  weiter  und  treffen  so  unbedingt  auf  das  periphere 
Ende,  wenn  das  Bindegewebe  den  AnschluB  erreicht  hat.  So  fand 
ich  z.  B.  schon  zehn  Tage  nach  Exstirpation  eines  1  cm  langen  Nerven- 
stiickes  beide  Enden  durch  perineurales  Bindegewebe  miteinander  ver- 
bunden.  Zu  dieser  Zeit  haben  aber  die  Fasern  grade  erst  begonnen 
auszuwachsen  und  sind  hochstens  1  mm  in  dem  Bindegewebe  vor- 
gedrungen.  Ich  glaube  wohl,  daB  eine  Art  Chemotropismus  bei  dem 
Zusammenfinden  eine  Rolle  spielt,  glaube  aber,  daB  er  nicht  den 
Nervenfasern  selbst,  sondern  dem  Bindegewebe  zukommt;  dieses  wachst 
nach  der  Reizstelle  hin  und  die  wachsenden  Nervenfasern  folgen  ihm 
nach.  —  Auch  das  wirre  Durcheinanderliegen  der  Fasern  im  Neurom 
wird  durch  das  Bindegewebe  vorgebildet.  Zuerst  wuchert  es  ganz 
wirr  und  erst  allmahlich  nehmen  die  Fasern  eine  geordnete  und  par- 
allele  Richtung  an.  Diese  Irrwege  machen  die  auswachsenden  Nerven- 
fasern nachher  getreulich  nach.  So  kommt  es,  daB  man  bei  groBeren 
Defekten  immer  zwei  Neurome  (eins  am  zentralen,  eins  am  peripheren 
Ende)  trifft;  in  der  Mitte  liegt  eine  Strecke,  in  der  die  Fasern  fast 
wie  im  gewohnlichen  Nerven  ganz  parallel  verlaufen.  Genau  dasselbe 
findet  man  aber  schon  wenige  Tage  nach  der  Operation  im  Binde- 
gewebe vorgebildet,  nur  ist  von  Nervenfasern  weder  in  den  Neuromen 
noch  in  der  Zwischenstrecke  etwas  zu  finden.  —  Ich  habe  schon 
wiederholt  darauf  hingewiesen,  wie  die  Nervenfasern  immer  den  Weg 
im  festen  perineuralen  Bindegewebe  (oder  z.  B.  in  dem  festen  Binde- 
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gewebe  der  Sclera)  nelimen:  Dieses  Bindegewebe  ist  der  eigentliche 
Wachstumsboden  auswachsender  Fasern,  aber  nicht  die  „leere"  Rohre 
der  alten  Schwannschen  Scheiden,  wie  Ranvier,  Vanlair  u.  a.  meinten. 
Diese  sind,  wenn  die  Fasern  des  zentralen  Endes  auswachsen,  nicht 
mehr  leer  und  wenn  sie  zufallig  in  der  falschen  Orientierung  sind 
(siebe  S.  219),  .so  wacbsen  die  Fasern  des  zentralen  Stumpfes,  wie  es 
scheint,  an  ibnen  vorbei.  Wo  es  sicb  urn  funktionstiicbtige 
Ver  bin  dung  eines  zentralen  und  eines  mehr  als  einige 
Zentimeterlangen  peripheren  Stumpfes  handelt  —  so  muB 
man  nach  meiner  Meinung  unbedingt  schlieBen  —  da  sind  nicht  die 
zentralen  Fasern  in  die  peripheren  h  i  n  e  i  n  g  e  w  a  c  h  s  e  n , 
sondern  sie  haben  sicb  mit  ibnen  verbunden  und  sie  zur 
V o  1 1  e n d u n g  der  b e r e i t s  arigefangenen  Regeneration 
angere g  t ! 


DtJEIZEHNTES  KAPITEL. 
Uber  die  Entwicklung  der  Nervenelemente. 

Es  liegt  mir  fern  bier  einen  vollkommenen  Uberblick  tiber  die 
Entwicklung  des  Nervensystenis  und  seiner  einzelnen  Elemente  zu 
geben.  Nur  einzelne  Punkte,  die  fur  die  allgemeine  Auffassung  des 
Nervensystenis  von  Wichtigkeit  sind  7  mogen  bier  zur  Besprecbung 
kommen. 

In  dem  vorhergehenden  Kapitel  wurde  gezeigt,  daB  die  Regenera- 
tion verletzter  Nerven  nicht  durch  Auswachsung  der  Nervenfasern  vom 
zentralen  Stumpf  her  geschieht,  sondern  daB  Reste  des  alten  Nerven, 
wahrscbeinlich  die  Zellen  der  Schwannschen  Scheide,  die  neuen  Nerven- 
fasern bilden.  Dies  widerspricht  nicht  nur  der  herrschenden  Ansicht 
vom  Verlauf  der  Regeneration,  sondern  auch  den  Anschauungen,  welche 
sicb  die  Mehrzahl  der  Autoren  von  der  Entwicklung  der  Nerven  ge- 
bildet  hat.  Zwar  gibt  es  einige  Falle,  in  denen  die  Regeneration 
eines  Korperteils  oder  eines  Gewebes  nicht  von  denselben  Elementen 
ausgeht,  von  welchen  sie  bei  der  Entwicklung  gebildet  werden  (siebe 
die  Arbeiten  von  Driesch),  im  allgemeinen  ist  dies  aber  doch  der  Fall 
und  so  ist  es  denn  von  jeher  ein  berechtigtes  Postulat  gewesen,  die 
Entwicklung  der  Nerven  und  den  Modus  ihrer  Regeneration  miteinander 
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in  Einklang  zU  bringen.  Die  Uberzeugung  von  der  Notwendigkeit  der 
tibereinstimmung  beider  Prozesse  geht  bei  einigen  Autoren  sogar  soweit, 
daB  sie  dies  Postulat  als  Beweismittel  auffiihren.  Bald  wird  es  in  diesem 
bald  in  jenem  Sinne  angewandt  und  man  kann  sowokl  die  Wallerschen 
Satze  als  Beweismittel  fur  den  von  His  verfochtenen  Modus  der  Ent- 
wicklung angefuhrt  finden,  als  auch  umgekehrt  die  Hisschen  Befunde 
als  Beweis  fur  die  Bichtigkeit  der  Wallerschen  Satze.  Wenn  ich  selber 
die  tibereinstimmung  beider  Prozesse  auch  nicht  als  notwendig  ansah, 
so  hielt  ich  sie  doch  von  vornherein  fur  recht  wahrscheinlich,  und  ich 
sah  mich  daher  gezwungen,  aus  eigner  Anschauung  ein  Urteil  tiber 
die  Eichtigkeit  der  herrschenden  Lehre  von  der  Entwicklung  der 
Nerven  zu  gewinnen.  An  diese  Arbeit  konnte  ich  um  so  mehr  mit 
der  guten  Hoffnung,  eine  tibereinstimmung  zu  erzielen,  herangehen, 
als  ja  die  herrschende  Ansicht  nicht  widerspruchslos  dasteht  und 
mehr  durch  Uberstimmung  als  durch  Uberzeugung  zu  der  herrschenden 
geworden  ist. 

Noch  immer  stehen  sich  zwei  Ansichten  tiber  die  Entwicklung 
der  Nervenfasern  gegeniiber:  Die  Eemak  -  Kupf fer  -  Hissche ,  daB  die 
Nervenfasern  als  lange  Auslaufer  von  den  Ganglienzellen  auswachsen, 
also  mit  der  Ganglienzelle  zusammen  eine  Zelleinheit  bilden,  und  die 
Balfour  -  Beard  -  Dohrnsche  (der  sich  Kupffer  zeitweise  angeschlossen 
hat),  daB  sie  aus  einer  ganzen  Anzahl  von  Zellen  entstehen,  also 
multizellularen  Ursprungs  sind  und  mit  der  Ganglienzelle  nur  sekundar 
etwas  zu  tun  haben.  Die  Hensensche  Ansicht  konnte  man  noch  als 
dritte  nennen,  doch  fallt  sie  fur  uns  mit  der  Hisschen  zusammen,  weil 
es  sich  hier  nicht  darum  handelt,  ob  Zentrum  und  Peripherie  ab  ovo 
miteinander  verbunden  sind,  sondern  nur  darum,  ob  die  Nervenfasern 
Zellauslaufer  oder  zellulare  Gebilde  sind. 

Fiir  die  Auswachsungstheorie  werden  von  His  (1883,  1886,  1887, 
1889,  1890)  etwa  folgende  Punkte  angefuhrt:  Das  Neuralrohr  steht 
nach  der  Abschniirung  vom  dorsalen  Epithel  zunachst  in  gar  keiner 
Verbindung  mit  der  Anlage  der  Muskulatur  und  den  iibrigen  spater 
innervierten  Organen;  es  besteht  aus  einfachen  Epithelzellen ,  welche 
sich  unter  fortwahrenden  Teilungen  zu  Neuroblasten  umformen.  An 
denjenigen  Neuroblasten,  welche  in  der  Nahe  der  spateren  motorischen 
Wurzel  liegen,  bildet  sich  ein  Fortsatz,  welcher  die  Membran  des 
Neuralrohrs  durchbohrt.  Diese  ausgetretenen  Auslaufer  werden  als 
Achsenzylinder  bezeichnet  und  bilden  die  erste  Nervenanlage,  welche 
anfangs  immer  frei  von  Zellen  sein  soli.  Je  alter  der  Embryo  ist, 
desto  weiter  sind  die  Fasern  nach  der  Peripherie  zu  vorgedrungen. 
Die  spateren  Schwannschen  Kerne  dringen  von  auBen  in  die  zellfreie 
Nervenanlage  hinein  und  gesellen  sich  den  einzelnen  Fasern  sekundar 
hinzu.    Sie  sind  als  Mesodermzellen  anzusehen. 
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Kolliker  (1886,  1900)  stiitzte  die  Auslaufertbeorie  durch  Unter- 
suchungen  am  Kaulquappenschwanz.  Er  fand  bier  die  jungen  Nerven- 
fasern  zunachst  ohne  Kerne.  Sie  sollen  sich  erst  spater  anlagern. 
Diese  Anlagerung  wird  in  einer  Abbildung  vorgefubrt.  Wie  Dobrn 
bereits  ausgefiibrt  hat,  ist  dieselbe  nicbt  sebr  beweisend,  unci  Kolliker 
selber  driickt  sicb  in  der  Arbeit  nocb  sebr  zuriickhaltend  aus.  In 
spateren  Arbeiten  ist  er  obne  erneute  eigne  Untersuchungen  mit  sebr 
viel  groBerer  Sicberbeit  fiir  die  Auswachsungstheorie  eingetreten. 

Eine  starke  Stiitze  scbien  die  Hisscbe  Ansicht  durch  die  von 
Ramon  y  Cajal  und  Lenhossek  mit  Hilfe  der  Golgischen  Methode  er- 
bobenen  Befunde  zu  erbalten.  Sie  fanden  im  Rlickenmark  j linger 
Hubncben  inkrustierte  Neuroblasten ,  von  denen  ein  immer  verbaltnis- 
maBig  sebr  dicker  Fortsatz  die  Membran  in  der  Ricbtung  der  vorderen 
Wurzel  durcbsetzt  und  dann  in  groBerer  oder  geringerer  Entfernung 
mit  einer  imregelmafiigen  Anschwellung  endet.  Diese  Anschwellung 
wird  als  das  Ende  der  vorwacbsenden  Nervenfaser  angeseben  und 
als  Wacbstumskeule  bezeicbnet. 

Gurwitscb  (1900)  untersuchte  die  Bildung  der  Schwannscben 
Scbeiden  am  Ischiadicus  von  Schafembryonen.  Bei  seinem  friibsten 
Stadium,  das  scbon  einer  ziemlicb  spaten  Entwicklungsstufe  entspricbt, 
findet  er  den  Nerven  aus  Bilndeln  f einer  Fasern  bestehend,  welcbe 
von  einer  kernbaltigen  Membran  umgeben  sind  und  nur  wenige  Kerne 
entbalten.  An  einer  andern  Stelle  sagt  er7  daB  die  jungen  Nerven- 
biindel  ganz  kernlos  seien  und  siebt  dies  als  binreichenden  Grund  an, 
sicb  der  Auslaufertbeorie  anzuscblieBen.  Abgebildet  wird  dieses  kern- 
lose  Stadium  nicbt.  Von  den  Kernen,  welcbe  den  jungen  Nerven 
umgeben  und  welcbe  ohne  weiteres  als  Mesodermkerne  angesehen 
werden,  sollen  nun  Kerne  zwiscben  die  Fasern  treten  und  zu  Schwann- 
schen  Kernen  werden. 

Die  neueste  Untersuchung ,  welcbe  fiir  die  Auslaufertbeorie  ein- 
tritt,  stammt  von  Harrison  (1901)  und  ist  an  Salmonidenembryonen 
ausgefiibrt.  Harrison  findet  wie  His,  daB  die  Neuroblasten  Auslaufer 
aussenden,  welcbe  die  Riickenmarksmembran  durchbohren  und  nun 
weiterwacbsen,  obne  dabei  zunacbst  mit  andern  Kernen  in  Beziehungen 
zu  treten.  Spater  macbt  die  groBe  Zabl  von  Mesencbymzellen  das 
Bild  unklar.  Das  Ende  der  vorwacbsenden  Auslaufer  ist  kolbig  an- 
geschwollen,  aber  im  Gegensatz  zu  den  Wacbstumskeulen,  welche  bei 
der  Golgischen  Methode  zu  sehen  sind,  glatt.  Die  Auslaufer  sind  dick 
und  protoplasmatiscb.  Mit  Ausnabme  einer  Faser  wird  keine  andre  ab- 
gebildet, welcbe  die  Grenzen  des  Riickenmarks  wesentlicb  iiberscbreitet. 

Wenn  man  das  Resultat  aller  dieser  Arbeiten  zusammenf aBt ,  so 
wird  zwar  durch  sie  gezeigt,  daB  von  den  Neuroblasten  Auslaufer  in 
die  Wurzeln  bineinstrahlen  und  daB  zu  gewissen  Zeiten  der  Entwicklung 
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die  Beziehungen  zwischen  den  einzelnen  Fasern  und  Kernen  wesentlich 
anders  und  undeutlicher  sind  als  im  adulten  Zustande,  aber  nicbt,  daB 
bei  der  Entwicklung  der  Nervenf asern ,  speziell  der  Acbsenzylinder, 
keine  andern  Zellen  als  die  Neuroblasten  im  Spiel  sind.  Dies  ware  aber 
zu  zeigen  notwendig,  wenn  wirklich  diese  Ansicht  von  der  Nerven- 
entwicklung  als  bewiesen  gelten  sollte.  Im  allgemeinen  beschranken 
sicli  die  Untersuchungen  auf  die  allernachste  Nahe  des  Zentralnerven- 
systems  und  die  Kernlosigkeit  der  Nervenanlagen ,  welche  als  Haupt- 
stutzpunkt  angeselien  werden  miiBte ,  geht  aus  den  Abbildungen  der 
Autoren  haufig  nicbt  mit  der  wiinschenswerten  Klarheit  hervor. 

Im  Gegensatz  zu  den  erwahnten  Autoren  lassen  Balfour ,  Gotte, 
Beard ,  Dobrn,  van  Wijhe,  Raffaele,  Apathy  und  andre  die  Nerven- 
fasern  aus  Zellreihen  entstehen  und  beschreiben  die  erste  Nervenanlage 
als  eine  nicht  faserige,  sondern  zellulare.  Auch  Kupffer,  der  ja  ur- 
spriinglicli  der  Begrimder  der  Auswachsungstbeorie  war,  veroffentlichte 
spater  Befunde,  welcbe  vielmebr  fur  eine  zellulare  Entstebung  der 
Nervenf asern  sprecben.  Er  zeigte  namlicb;  daB  bei  Petromyzon  die 
Wurzeln  und  die  spateren  Nerven  bereits  zu  einer  Zeit  als  Zellstrange 
vorgebildet  sind7  zu  der  weder  Fasern  gebildet  nocb  Mesencbymzellen 
vorbanden  sind.  Nacb  Gotte  sollen  die  zelligen  Elemente7  welcbe  die 
Nervenanlagen  bilden7  mesodermaler  Herkunft  sein.  Alle  andern  lassen 
sie  vom  Ektoderm  abstammen.  An  der  Stelle?  wo  spater  die  motoriscbe 
Wurzel  das  Ruckenmark  verlaBt7  treten  Zellen  beraus,  welcbe  sicb 
vermebren  und  Bander  von  Spindelzellen  bilden7  die  ibrerseits  den  Weg 
des  spateren  Kerven  vorzeicbnen.  Aus  diesen  Zellbandern  oder  Ketten 
bilden  sicb  dann  erst  die  Nervenfasern.  Als  Untersucbungsmaterial 
dienten  bier  vorzugsweise  Selacbierembryonen. 

Man  kann  sicb  nicbt  verbeblen,  daB  mancbe  der  Arbeiten?  welcbe 
die  Zellkettentbeorie  vertreten?  besonders  die  alteren;  mebr  Vermutungen 
als  Beweise  vorbringen.  Dies  kann  aber  keineswegs  fiir  die  Arbeiten 
von  Dobrn  und  die  spateren  Arbeiten  Beards  geltend  gemacbt  werden. 
Besonders  Dobrn  (1890,  1901)  zeigte  in  klarer  Weise,  daB  den  ersten 
Anlagen  der  motoriscben  Wurzeln  von  vornberein  zellige  Elemente 
beigemiscbt  sind,  daB  die  ersten  aus  dem  Ruckenmark  austretenden 
Fasern  keine  Acbsenzylinder ,  sondern  protoplasmatiscbe  Faden  (Aus- 
fliisse)  sind  und  daB  sicb  die  spateren  Acbsenzylinder  innerbalb  dieser 
Ausflitsse  und  der  Zellenketten  als  glanzende  Zylinder  entwickeln. 
Seinen  Hauptstiitzpunkt  bilden  aber  nicbt  die  Verbaltnisse  an  den 
motoriscben  Wurzeln,  welcbe  nacb  seiner  Ansicbt  keine  einwandsfreien 
Bilder  geben,  sondern  die  Entwicklung  einiger  sensibler  Nerven,  vor 
allem  des  Nervus  lateralis,  des  Scbleimkanalnerven.  Hier  ist  es  nacb 
seiner  Bescbreibung  und  seinen  zablreicben  Abbildungen  als  absolut 
sicber  zu  eracbten,  daB  Zellketten  ektodermaler  Herkunft  den  primaren 


Uber  die  Entwicklung  der  Nervenelemente. 


237 


Nerven  bilden  and  daB  sich  innerhalb  des  Protoplasmas  dieser  Zellen 
and  unabhangig  vom  Zentrum  die  Aehsenzylinder  entwickeln.  Wichtig 
ist  es  auch,  daB  sich  haufig  mehrere  Zylinder  im  Leibe  ein  and  der- 
selben  Zelle  zeigen. 

Eine  besondere  Stellung  nimmt  Sedgwick  (1895)  ein,  welche  mir 
bis  zn  einem  gewissen  Grade  sebr  sympathised  erscheint.  Fiir  ibn 
ist  der  starre  Zellbegriff,  welcber  nocb  immer  die  ganze  Histologic 
and  Embryologie  beherrscht,  unbaltbar  geworden.  Der  Leib  eines 
Embryo  bestebt  fiir  ibn  nicbt  aus  abgegrenzten  Protoplasmapartien, 
welche  je  einen  Kern  entbalten  and  als  Zellen  angesehen  werden 
konnen,  sondern  aus  einer  groBen  Protoplasmamasse,  welche  viele 
Kerne  enthalt.  In  der  Nahe  der  Kerne  ist  das  Protoplasma  dichter, 
so  daB  es  anscbeinend  einen  abgeschlossenen  Leib  um  dieselben 
bildet.  Wabrend  der  Entwicklung  nebmen  diese  Verdicbtangen  immer 
mehr  zu  und  gewinnen  immer  mehr  Gestalt.  So  entwickeln  sich 
die  Gewebe  des  fertigen  Tieres  nicbt  dadurch,  daB  die  von  An- 
fang  an  vorbandenen  Zellen  zu  denselben  auswachsen,  sondern  durch 
Gruppierung  der  Kerne  und  Differenzierung  des  zwischen  ihnen  liegen- 
den  indifferenten  Plasmas.  Daher  kann  fiir  ibn  die  Entwicklung  der 
Nerven  nicbt  in  einem  Auswacbsen  von  Zellfortsatzen  bestimmter  zen- 
traler  Zellen  bestehen,  sondern  nar  in  der  Differenzierung  einer  Sub- 
stanz,  welche  bereits  an  Ort  and  Stelle  ist.  Diese  Differenzierung 
scheint  vom  Zentrum  zur  Peripherie  fortzuschreiten,  es  sind  aber  Kerne 
bei  ihr  beteiligt,  welche  sich  bereits,  ehe  die  Differenzierung  beginnt, 
an  der  Stelle  ihres  spateren  Auftretens  angesammelt  haben.  Also 
aacb  bei  Sedgwick  ist  die  Entwicklung  der  Nerven  eine  multinukleare, 
wenn  auch  nicht  eine  multizellulare. 

Ich  habe  als  Untersuchungsmaterial  Hiihnerembryonen  benutzt  und  meine 
Aufmerksamkeit  hauptsactlich  den  Riickenmarkswurzeln  zugewandt.  Sind  die 
einzelnen  Elemente  bei  diesen  Tieren  auch  kleiner  als  bei  den  Embryonen  mancher 
andrer  Tiere,  so  besteht  hierin  doch  keine  wesentliche  Schwierigkeit,  weil  man  mit 
Hilfe  von  Immersionssystemen  zu  vollkommen  klaren  Bildern  gelangt,  voraus- 
gesetzt,  dafi  man  gute  Farbungen  erzielt  hat.  Nach  einer  ganzen  Reihe  von 
Fixierungsversuchen  habe  ich  fiir  meine  Zwecke  die  Fixierung  mit  90  °/0  Alkohol 
als  die  bei  weitem  beste  erkannt.  Ich  bin  darauf  gefafit,  daft  mir  viele  Embryo- 
logen  die  Benutzung  von  Alkohol  als  Kunstfehler  anrechnen  werden,  bleibe  aber 
dabei,  daft  sich  Alkohol  fiir  das  Studium  der  Nervenentwicklung  besser  eignet  als 
die  meisten  bei  den  Embryologen  ublichen  Gemische.  Grade  in  der  Eigenschaft, 
welche  man  dem  Alkohol  gewohnlich  vorwirft,  daft  er  schrumpfend  wirkt,  sehe  ich 
hier  seinen  Hauptvorteil.  Die  jungen  Fasern  werden  dichter  fixiert  als  z.  B.  bei  der 
Anwendung  von  Sublimat  und  die  zusammengehorigen  Kerngruppen  sind  besser 
voneinander  getrennt;  die  Farbung  der  darzustellenden  Gebilde  gelingt  auch 
besser  als  nach  den  meisten  andern  Fixierungsmitteln.  Gefarbt  wurde  meistens 
mit  dem  Apathyschen  Hamatein  la,  und  zwar  nach  dem  Schneiden.  Zum  Teil 
wurden  diese  Pniparate  mit  Saurefuchsin  nachgefarbt.  Aufterdem  gelangte 
Farbung  mit  basischen  Farbstoffen  (Methylenblau  oder  Toluidinblau)  mit  oder 
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ohne  Nachfarbung  mit  sauren  Farbstoffen  zur  Anwendung.  Mit  Beginn  der  Mark- 
scheidenentwicklung  wurden  audi  in  Osrniumsaure  fixierte  Praparate  untersucht. 

Wie  bekannt,  findet  man  in  den  ersten  Bebriitungstagen  die  Entwicklung 
in  den  vorderen  Segmenten  stets  erheblich  weiter  fortgeschritten  als  in  den 
hinteren,  welche  sich  erst  spater  angelegt  haben.  Meine  Zeitangaben  beziehen 
sich  stets  auf  die  Gegend  des  Riickenmarks,  in  welcher  sich  die  vordere  Ex- 
tremitat  anlegt. 

Ich  beginne  mit  der  Beschreibung  von  Embryonen  vom  Ende  des 
dritten  Tages  (2  Tage  und  19  Stunden,  2  Tage  und  20  Stunden, 
2  Tage  und  21  Stunden).  Die  Bildung  von  weiBer  Substanz  hat  im 
Riickenmark  noch  nicht  begonnen.  An  der  Stelle  der  vorderen  Wurzeln 
sind  wenige  (zwei  bis  fiinf)  Fasern  zu  sehen,  welche  die  Membran 
des  Riickenmarks  durchsetzen.  Auf  diesem  Stadium  sehe  ich  die 
vordere  und  hintere  Wurzel  und  den  zugehorigen  Spinalnerven  bis 
zum  ventralen  Rande  des  Muskelblattes  als  deutliche  Zellbander  an- 
gelegt (Fig.  59).  Sie  bestehen  aus  grofien  ovalen  Kernen,  welche  in 
der  Richtung  vom  Riickenmark  zur  Peripherie  gerichtet,  und  von 
einem  dunkel  tingierten,  spindelformigen  Hof  von  dichterem  Proto- 
plasma  umgeben  sind.  Wenn  ich  auch  mit  Sedgwick  der  Ansicht 
bin,  daB  die  Grenze  der  starkeren  Tingierbarkeit  nicht  einer  Zellgrenze 
entspricht  und  wir  es  hier  gar  nicht  mit  Zellen,  sondern  mit  Kernen 
zu  tun  haben,  an  welchen  sich  das  allgemeine  Korperplasma  etwas 
verdichtet  hat,  so  will  ich  doch  der  Bequemlichkeit  halber  von  Zellen 
sprechen.  —  Nicht  nur  durch  die  gleichartige  Orientierung  der  Zellen 
heben  sich  diese  Zellbander  von  der  Umgebung  ab,  sondern  auch 
durch  die  Form  und  Struktur  des  Zellleibes  und  durch  die  Beschaffen- 
heit  der  Kerne,  welche  mit  ihren  zwei  Kernkorperchen  den  Kernen 
der  Neuroblasten  auBerordentlich  ahnlich  sehen.  Nicht  selten  sieht 
man  solche  Zellen  an  der  Membran  des  Neuralrohrs  halb  auBerhalb, 
halb  innerhalb  desselben  liegen.  Die  Faden,  welche  die  Membran  des 
Riickenmarks  durchsetzen,  zeigen  sich  haufig  in  Zusammenhang  mit 
Neuroblasten,  ganz  wie  His  und  andre  es  abbilden,  ebenso  haufig 
zeigen  sie  sich  aber  als  Auslaufer  der  Zellen  der  Ner- 
ve nanlage;  welche  ich  fortan  mit  Apathy  als  Nerven- 
z  ell  en  (im  Gegensatz  zu  den  Ganglienzellen)  bezeichnen  will. 
Mit  den  spater  zu  beschreibenden  jungen  Achsenzylindern  zeigen  die 
Faden  gar  keine  Ahnlichkeit;  sie  sind  dicker,  besitzen  kornige  Struktur 
und  entbehren  des  starken  Glanzes.  Innerhalb  dieser  protoplasmatischen 
Faden  (sehr  selten  auBerhalb  derselben)  sieht  man  manchmal  schon 
in  diesem  Stadium  glanzende  und  ziemlich  dunkel  gefarbte  Zylinder. 

Dieselben  Zellbander  finde  ich  nun  in  der  gleichen  Ausdehnung 
und  in  derselben  Lage  (d.  h.  segmental  angeordnet)  auch  bei  wesentlich 
friiheren  Stadien,  doch  fehlt  bei  diesen  jede  Andeutung  von 
Fasern,  welche  als  spatere  Achsenzylinder  oder  als  Fortsatze  der 


Uber  die  Entwicklung  der  Nervenelemente. 


239 


Neuroblasten  aufgefaBt  werden  konnten.  Je  j  linger  die  Stadien  sind, 
desto  weniger  Zellen  setzen  die  einzelnen  Zellketten  zusammen,  so 
daB  dadurch  ihre  Auffindung  erschwert  wird.  Bei  Embryonen  von 
der  Mitte  des  dritten  Tages  sind  sie  schon  selir  deutlicb  (2  Tage 
12  Stunden  und  2  Tage  16  Stunden),  aber  auch  am  Anfang  des 
dritten  Tages  sind  sie  scbon  zu  erkennen.  Zweifelbaft  erscbeint  es 
mir  dagegen,  ob  gewisse  aus  wenigen  Kernen  zusammengesetzte 
Bracken,  die  icb  scbon  in  der  Mitte  des  zweiten  Tages  zwiscben 
Neuralrobr  und  Myotom  fand,  mit  den  spatqren  Zellketten  etwas  zu 
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Fig.  59.  Querschnitt  durch  einen  Hiihnerembryo  von  2  Tagen  und  21  Stunden  Bebriitung.  Anlage 
der  Wurzeln  und  des  Spinalnerven  in  Form  von  Spindelzellen.    Anfang  der  Enibryonalfaserbildung. 

(Leitz  I  X  5.) 

tun  baben,  weil  die  Elemente  bier  nocb  nicbt  die  Cbarakteristika  be- 
sitzen ,  welcbe  sie  in  spateren  Stadien  von  andern  Elementen  unter- 
scbeiden.  Vom  Anfang  des  dritten  Tages  an  ist  dies  in  der  Regel 
leicbt  moglicb.  Erscbeinungen,  welcbe  darauf  hindeuteten,  daB  fremde 
Elemente,  also  freie  Mesencbymzellen ,  sicb  den  einmal  vorbandenen 
Zellketten  binzugesellten ,  feblen  vollkommen.  Die  Zellen  der  Ketten 
vermebren  sicb  vielmebr  nur  aus  sicb  selbst  beraus  durch  baufige 
Teilungen,  welcbe  immer  in  der  Langsricbtung  der  Anlage  vor  sicb 
geben.    Fast  in  jeder  Zellkette  sind  mebrere  Mitosen  vorbanden. 

Ebe  sicb  also  eine  Spur  von  NerveDfasern  beim  Hubncben  zeigt, 
ist  der  Ort,  an  dem  spater  der  Nerv  entstebt,  durcb  Zellketten  vor- 
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gezeichnet.  Wolier  diese  Zellen  stammen,  kann  ich  nicht  sag-en  und 
es  ist  dies  fiir  mich  auch  unwesentlich.  Jedenfalls  glaube  ich  aber 
beliaupten  zu  diirfen?  daB  die  erste  Anlage  der  Nerven  beim 
Hithnchen  nicht  faseriger,  son  der  n  zellularer  Natur  ist, 
Am  Ende  des  dritten  und  Anfang  des  vierten  Tages  treten  sehr 
wesentliche  Veranderungen  an  den  Zellketten  auf .  Zwischen  den  Zellen, 
welclie  die  Ketten  zusannnensetzen,  erscheinen  mehr  und  mehr  glanzende 
und  dunkeltingierbare  Zylinder,  so  daB  die  Zellen,  welche  urn  die  Mitte 
des  dritten  Tages  noch  einen  ziemlich  soliden  Strang  bildeten,  am 


Fig.  60.    Zwei  aufeinanderfolgende  Schnitte  durch  einen  Spinalneryen  eines  Hiihnerembryos  von 
3  Tagen  6  Stunden  Bebriitung.    (Leitz  1X7.) 


Anfang  und  gegen  Mitte  des  vierten  Tages  diese  Zylinder  rohren- 
formig  umgeben.  Nur  vereinzelt  sieht  man  noch  Zellen  innerhalb  der 
Faserbiindel  liegen,  dock  habe  ich  solche  zwischenliegende  Zellen  nie 
ganz  vermiBt.  Figur  60  stellt  einen  Spinalnerven  aus  dem  oberen 
Brustmark  eines  Embryos  von  drei  Tagen  und  sechs  Stunden  dar,  und 
zwar  ist  A  ein  Schnitt,  welcher  mitten  durch  den  Nerven  hindurch- 
geht,  wahrend  B  den  nachstfolgenden  Schnitt  derselben  Stelle  dar- 
stellt,  in  welchem  bereits  die  auBere  Oberflache  getroffen  ist.  Auf 
Querschnitten  durch  eine  solche  Nervenanlage  sieht  man  das  quer- 
geschnittene  Bundel  der  Fasern,  umgeben  von  den  Nervenzellen  und 
auch  im  Inneren  einige  Nervenzellen  beherbergend ;  doch  sind  diese 
Schnitte  weniger  instruktiv  als  Langsschnitte,  weil  die  charakteristischen 
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Untersckiede  zwischen  den  Nervenzellen  und  andern  Zellen  weniger 
deutlich  hervortreten.  Bilder  dieser  Art  kaben  nach  meiner  Meinung 
viele  Verfechter  der  Auswacksungstkeorie  vor  sick  gekabt  und  als 
erstes  Stadium  die  Entwicklung*  betracktet,  ohne  zu  seken,  dafi  sie 
bereits  ein  sekundares  Stadium  darstellen. 

Es  fragt  sich  nun,  wie  die  glanzenden  Zylinder  in  die  Mitte 
zwischen  die  Nervenzellen  gekommen  sind:  Durch  Eindringen  von 
Auslaufern  zentraler  Zellen  oder  durch  Differenzierung  des  nach  der 
Strangmitte  zu  gelegenen  Plasmas  der  Nervenzellen?  Die  Untersuchung 
mit  starkeren  VergroBerungen  zeigt,  daB  zwar  manche  Zylinder  an- 
scheinend  f rei  zwischen  den  Nervenzellen  liegen,  daB  aber  andre 
ganz  deutlich  in  der  en  kornigem  Plasma  ver  la  u  fen  (siehe 
Fig.  61  und  62).  Die  anscheinend  freien  Zylinder  liegen  der  niichst 
benachbarten  Zelle  meist  ziemlich  dicht  an  und  bleiben  auch  zwischen 
den  Zellspitzen  zu  kleineren  Biindelcken  vereinigt  (Fig.  60).  Sehr 
bemerkenswert  ist  es  auch,  daB  in  jeder  Zelle  vorwiegend  an  einer 


Fig.  61.    Funf  Spindelzellen  aus  der  Anlage  eines  Spinalnerven  vom  Htihnchen.    Das  Auftreten  von 
glanzenden  Zylindern  im  Protoplasma  der  Zellen.    (Bebrutung :  3  Tage  21  Stunden.)    (Zeiss  Apo- 
chromat  1,30,  Kompensationsocular  6.    Genau  mit  dem  Zeichenapparat  aufgenommen.) 

Seite  Zylinder  im  Protoplasma  liegen  und  zwar  an  der  der  Mitte  der 
Anlage  zugekehrten  Seite.  Direkt  nach  auBen  sieht  man  nie  solche 
Zylinder  und  zwar  weder  im  deutlich  sichtbaren  Plasma  noch  auBerhalb 
desselben.  Am  deutlichsten  sind  diese  Verhaltnisse  bei  Embryonen 
von  3  Tagen  und  4 — 20  Stunden. 

Zu  dieser  Zeit  hat  sich  die  weiBe  Substanz  des  Ruckenmarks 
bereits  zu  bilden  begonnen  (Fig.  62).  Die  den  vorderen  Wurzeln  nahe 
gelegenen  Neuroblasten  zeigen  zur  Wurzel  hin  gerichtete  Fortsatze, 
welche  zunachst  protoplasmatisch  sind,  weiterhin  aber  das  Aussehen 
der  oben  beschriebenen  Zylinder  annehmen.  Am  Austritt  der  moto- 
rischen  Wurzel  aus  dem  Riickenmark  liegen  stets  eine  ganze  Anzahl 
von  Nervenzellen,  welche  ihren  zentral  gerichteten,  protoplas- 
matischen  Auslaufer  mehr  oder  weniger  weit  in  das 
Riickenmark  kin  eine  rstrecken.  In  und  zwiscken  diesen  Aus- 
laufern liegen  Zylinder  und  gar  nickt  selten  kann  man  einen  inner- 
kalb  einer  Nervenzelle  verlaufenden  Zylinder  bis  in  den  Fortsatz  eines 
Neuroblasten  verfolgen.  Einige  Male  kabe  ick  auck  eine  Nervenzelle 
mit  dem  Zellleib  mitten  in  der  Wurzelaustrittsoffnung  liegen  seken. 

Be  the,  Nervensystem.  \Q 
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Es  sei  auch  nocbmals  bei  der  Figur  62  auf  die  Ahnlicbkeit  zwischen 
Neuroblasten  und  Nervenzellen  aufmerksam  gemacbt. 

So,  wie  in  diesem  Stadium  die  Verhaltnisse  am  Etlckenmark  liegen, 
kann  man  zwar  die  Zylinder  als  Fortsatze  der  Neuroblasten  anseben ; 
aber  ebensogut  kann  man  sie  fur  Gebilde  balten,  welcbe  aus  den 
Nervenzellen  in  die  Neuroblasten  bineinwacbsen.  Wabrscbeinlicber  als 
diese  Auffassungen  scbeint  inir  aber  eine  andre:  Primar  bildet  sicb 
beim  Embryo  zwiscben  Riickenmark  und  dem  zu  innervierenden  Teil 
eine  mebrzeilige  Kette  von  Kernen,  urn  welcbe  das  Plasma 
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Fig.  62.    Austrittsstelle  einer  vorderen  Wurzel  aus  dem  Eiickenmark  eines  Hiihnchens  von  3  Tagen 
6  Stunden  Bebriitung.     N.bl.  Neuroblasten,  w.S.  weifie  Substanz,   L.  Limitans  des  Neuralrohrs. 
N.%.  Nervenzellen,  M.%.  Mesodermzellen.    (Vergrofierung  wie  bei  Fig.  61.) 

verdicbtet  ist.  Im  Grunde  bandelt  es  sicb  um  ein  ausgedebntes  Syn- 
cytium, in  welcbem  die  Kerne  der  Neuroblasten  und  der  Nervenanlage 
liegen.  Inner halb  des  verdicbteten  Plasmas,  welcbes 
als  Leib  der  Nervenzellen  imponiert,  differenzieren 
sicb  durcbVerdicbtung  Zylinder  be r aus,  welcbe  von 
einer  Zelle  zur  nacbsten  und  so  fort  bis  zu  den  Ver- 
dicbtungen  reicben,  die  als  Neuroblasten  bezeicbnet 
werden.  Die  gebilde  ten  Zylinder  scbieben  sicb  i  miner 
weiter  zur  Mitte  der  Nervenanlage  fort,  wo  sie  dann 
anscbeinend  frei  sind,  tatsacblicb  aber  nocb  im  all- 
gem  ein  en  Plasma   liegen,   das   aber  wegen  seiner  ge- 
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ring' er en  Diehtigkeit  nicht  mehr  deutlich  sichtbar  ist. 
Da  die  Zylinder  mit  den  Neuroblasten  in  festerer  Verbindung  bleiben, 
so  scheint  es  in  etwas  spateren  Stadien,  als  ob  sie  Auslaufer  derselben 
seien  und  mit  iliren  eigentlichen  Bildungszellen  nichts  zu  tun  batten. 
Wir  sehen  also  bier  beim  Huhnchen,  daB  die  Zylinder  im  Plasma 
der  Nervenzellen  zuerst  sichtbar  werden  und  zwar  meist 
in  der  Mehrzahl,  ganz  so,  wie  es  Dohrn  fiir  Selachier  beschrieben  und 
abgebildet  bat. 

Am  Ende  des  dritten  Tages,  wo  die  Zahl  der  Zylinder  noch 
gering  ist,  kann  man  leicbt  Zahlungen  derselben  vornehmen.  Icb 
zahlte  in  ein  und  demselben  Nerven  die  Zahl  der  Zylinder  in  der 
Nahe  des  Riickenmarks  und  so  weit  von  demselben  entfernt  als  es 
moglich  ist  und  fand  in  der  Eegel  am  Eiickenmark  etwas  mehr  als 
an  der  Peripherie.  In  etwa  30  °/0  der  Falle  fand  ich  gleich  viel  und 
bin  und  wieder  sogar  an  derPeripherie  mehr  als  a  m  E  ii  c  k  e  n  - 
mark.  Der  letztere  Befund,  den  ich  einigemal  mit  voller  Sicher- 
heit  feststellen  konnte,  widerspricht  der  Auswachsungstheorie  aufs 
entschiedenste,  ist  aber  leicht  zu  verstehen,  wenn  man  die  Nervenzellen 
als  Bildungsstatten  der  Zylinder  ansieht. 

Wahrend  des  Endes  des  vierten  und  des  Anfangs  des  funften 
Tages  nimmt  die  Bildung  von  Zylindern  immer  noch  stark  zu.  Da 
die  Nervenzellen  sich  wahrend  dieser  Zeit  nur  wenig  vermehren,  das 
Faserbiindel  aber  an  Dicke  zunimmt,  so  ist  das  Faserbundel  um  die 
Mitte  des  funften  Tages  nur  von  einem  ziemlich  sparlichen  Mantel 
von  Nervenzellen  umgeben.  Um  diese  Zeit  tret  en  in  den 
Nervenzellen  wieder  sehr  lebhafte  Teilungen  zutage. 
Ohne  daB  eine  Beteiligung  andrer  Zellen  als  der  Nervenzellen  zu  be- 
merken  ist  7  ?,mischena  sie  sich  unter  fortwahrenden  Teilungen  immer 
mehr  unter  die  Fasern.  Sie  77wanderna,  wie  viele  Autoren  sich  aus- 
drucken  wiirden,  in  das  Faserbundel  hinein.  Von  einem  Wandern  ist 
natiirlich  nichts  zu  sehen;  der  Tatbestand  ist  nur  der,  daB  man  von 
der  Mitte  des  funften  Tages  an  zwischen  den  Zylindern  Zellen  liegen 
sieht  (die  an  Zahl  immer  zunehmen) ,  welche  den  friiher  als  Nerven- 
zellen bezeichneten  durchaus  gleichen.  Die  Zahl  der  rings  um  das 
Biindel  herumliegenden  Nervenzellen,  die  von  den  Mesenchymzellen 
durchaus  verschieden  sind,  nimmt  aber  ab.  Es  ist  dies  das  Stadium, 
welches  von  den  Verfechtern  der  Auslaufertheorie  als  Einwanderung 
von  Mesenchymzellen  in  die  Nervenanlage  bezeichnet  wird.  Wer  die 
Nervenzellen  von  Anfang  an  kennt,  wird  aber  nicht  im  Zweifel  sein, 
daB  die  Zellen,  welche  „einwandern" ,  den  Namen  Mesenchymzellen 
nicht  verdienen.  Es  sind  vielmehr  die  durch  Teilungen 
vermehrten  Zellen,  welche  die  erste  Anlage  des  Nerven 
bildeten. 
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Die  Lagebeziehungen  zwischen  den  Zylindem  imd  den  Nerven- 
zellen  werden  immer  inniger,  so  daB  am  Ende  des  sechsten  und  An- 
fang  des  siebenten  Tages  an  jedem  Zylinder  in  geringen  Abstanden 
je  ein  Kern  liegt.  Urn  diese  Zeit  beginnt  sich  das  Plasma  urn  Zylinder 
nnd  zugehorigen  Kern  zu  verdichten,  so  daB  wir  jetzt  Zylinder  vor 
uns  haben,  welche  von  einem  Mantel  mngeben  sind,  in  dem  hin  und 
wieder  neben  dem  Zylinder  ein  Kern  liegt  (Fig.  63  A).  Bei  den  haufig 
zu  beobachtenden  Kernteilungen  bleibt  der  Zusammenhang  zwiscben 
Kern  und  Zylinder  immer  erhalten,  aber  wie  mir  scheint,  ziebt  der 
Zylinder  nicht  wahrenddessen  am  Kern  vorbei,  sondern  wird  unsicht- 
bar  (Fig.  63,4).  Bestatigt  sich  dies,  so  ist  es  ein  neuer  Beweis  fiir 
die  Abhangigkeit  des  Zylinders  von  der  Nervenzelle.  Von  dieser  Zeit 
an  kann  man  das  ganze  Gebilde:  Zylinder,  umgebender  Mantel  und 
Kern  als  embryonale  Nervenfaser  bezeicbnen  und  dem  Zylinder  den 


Fig.  63.    A  Embryonale  Nervenfasern  eines  Hiihnchens  von  7  Tagen  Bebriitung.     (Filrbung  mit 
Apathys  Haniatein  la.    Dieselbe  Fjirbung  wurde  bei  den  Fig.  59 — 62  zugrunde  liegenden  Praparaten 
verwendet.)    B  Primargefiirbte  Nervenfaser.    Hiihnehen  von  14  Tagen  Bebriitung.  Zupfpriiparat. 
(Vergrofiernng  wie  bei  Fig.  61  nnd  62.) 

Namen  embryonaler  Aclisenzylinder  geben?  denn  erst  jetzt  bildet  er 
die  Achse.  (Der  Vergleich  zwischen  Figur  61  und  63  zeigt,  daB  die 
Nervenzellenkerne  bei  der  Umwandlung  zu  Schwann- 
schen  Kern  en  wesentlich  an  GroBe  abnehmen.) 

Bei  spateren  Teilungen  (neunter  Tag)  verschwindet  der  Achsen- 
zylinder  an  der  Kernteilungsstelle  nicht  mehr.  (Diesem  Stadium  ent- 
sprechende  Bilder  sind  von  Kolliker  und  Raffaele  bereits  abgebildet.) 
Am  elften  bis  zwolften  Tag  entsteht  im  Achsenzylinder  eine  fibrillare 
Streifung,  welche  an  Deutlichkeit  immer  mehr  zunimmt.  Am  drei- 
zehnten  bis  vierzehnten  Tag  zeigen  sich  die  ersten  Spuren  von  Mark 
dicht  am  Achsenzylinder  und  umgeben  von  Plasma,  grade  wie  bei 
autoregenerierten  Fasern.  Zugleich  zeigen  die  Fibrillen  primare  Farb- 
barkeit  (Fig.  63  B) ,  und  zwar  fallt  ihr  erstes  Auftreten  mit  dem  Auf- 
treten  der  ersten  Reflexerscheinungen  am  Embryo  ziemlich  genau 
zusammen. 

Fiir  mich  kann  es  keinem  Zweifel  unterliegen,  daB  die  Entwick- 
lung  der  Nervenfasern  multizellular  vor  sich  geht.    Es  entsteht  aber 
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nicht  jede  Faser  aus  einer  Reihe  von  Zellen,  sondern  eine  Reihe  von 
Zellen  bringt  eine  groBe  Anzahl  von  Fasern  lienor,  so  dafi  die  sicht- 
baren  Beziehungen  zwischen  den  Nervenzellen  in  gewissen  Stadien 
auBerordentlich  locker  sind.  Erst  spater  vermehren  sich  die  Nerven- 
zellen stark  und  treten  nun  mit  den  einzelnen  Fasern  in  nahere  Be- 
ziehungen.  Erst  wenn  dies  eingetreten  ist,  fangen  die  nunmehr  zu 
Schwannschen  Zellen  gewordenen  Nervenzellen  an,  mit  den  Zylindern 
zusammen  ein  abgeschlossenes  Ganzes  zu  bilden.  Bei  diesem  kompli- 
zierten  Bildungsmodus  werden  die  ;  gegenteiligen  Deutungen  von  His, 
Kolliker,  Gurwitsck  und  andern  durchaus  verstandlick. 

Die  Untersckeidung  zwischen  Ganglienzellen  und  Nervenzellen 
habe  ick  Apathy  entlelmt,  der  die  Entstehung  der  Nervenfasern  und 
besonders  der  Neurofibrillen  von  den  Nervenzellen  ableitet,  die  Gan- 
glienzelle  aber  fur  ein  eignes  Gebilde  ansieht,  das  erst  sekundar  von 
den  Nervenzellen  aus  mit  Neurofibrillen  versorgt  wird.  (Uber  die 
Entstehung  der  Ganglienzellfibrillen  von  den  Nervenzellen  aus  enthalte 
ich  mich  jeder  AuBerung,  weil  ich  nichts  dafiir  und  nichts  da  wider 
anzufiihren  weiB.)  Leider  sind  die  Grundlagen  fur  seine  diesbeziig- 
lichen  Anschauungen  von  Apathy  noch  nicht  ausfukrlicher  mitgeteilt. 
Nach  Apathys  bisherigen  Mitteilungen  enthalt  jeder  Kern  und  jede 
Kommissur  von  Hirudineen  nur  eine  grofie  Nervenzelle,  welche  mit 
den  Ganglienzellen  groBe  Ahnlichkeit  hat!  Der  Hauptunterschied  ist 
der?  daB  die  Neurofibrillen  an  den  Nervenzellen  glatt  vorbciziehen, 
wahrend  sie  in  den  Ganglienzellen  Netze  bilden.  Yon  der  einen  Nerven- 
zelle  sollen  die  gesamten  Neurofibrillen  eines  Nerven  bis  ins  Ganglion 
hinein  gebildet  werden.  Die  Einteilung  des  Nerven  in  einzelne  Nerven- 
fasern geschieht  erst  sekundar.  Bei  der  Kiirze  der  Hirudineennerven 
kann  ein  wesentlicher  Unterschied  nicht  darin  gesehen  werden ,  daB 
hier  nur  eine  Zelle  (im  Gegensatz  zu  einer  ganzen  Kette  solcher  bei 
den  Wirbeltieren)  vorhanden  ist.  Der  Hauptunterschied  scheint  mir 
darin  zu  liegen,  daB  sich  bei  den  Wirbeltieren  die  Bildungszellen 
sekundar  vielfach  teilen  und  die  Teilungsprodukte  zu  den  einzelnen 
Nervenfasern  in  engere  Verbindung  treten,  wahrend  sie  bei  den  Hiru- 
dineen auch  im  erwachsenen  Zustand  das  embryonale  Zahlenverhaltnis 
beibehalten.  Erwahnt  sei  noch  an  dieser  Stelle,  daB  nach  den  Be- 
funden  Apathys  die  postembryonale  Vermehrung  der  Neurofibrillen 
(bei  Pontobdella)  wahrscheinlich  durch  Langsspaltung  zustande  kommt. 

Bei  der  Ausgestaltung  der  Neuroblasten  zu  Ganglienzellen  wachsen 
nach  His  und  den  Autoren,  die  sich  der  Golgischen  Methode  bedienten, 
die  Dendriten  vom  Neuroblastenleib  aus  und  gewinnen  so  eine  immer 
reichlichere  Venistelung  und  Ausdehnung.  Ich  kann  mich  dieser 
Deutung  der  Bilder  nicht  ohne  weiteres  anschlieBen7  wenngleich  ich 
einen  Beweis  fur  die  Richtigkeit  meiner  Ansicht  nicht  geben  kann: 
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Ich  halte  es  fiir  wahrscheinlicher,  daB  die  Dendriten  ebensowenig  von 
den  Neuroblasten  auswachsen  wie  die  Nervenfasern,  daB  sie  vielmehr 
ebenso  wie  cliese  durch  Differenzierung  und  Verdichtung  innerhalb  des 
allgemeinen  Plasmas  des  Zentralnervensystems  entstehen.  Bei  einem 
derartigen  Vorgang  miissen  die  Bilder,  welche  sich  wahrend  der  Ent- 
wicklung zeigen,  dieselben  sein  wie  bei  einem  AuswachsungsprozeB ; 
das  Endresultat  wird  aber  auf  diese  Weise  einfacher  und  leichter  er- 
reiclit.  —  Zuerst  ist  der  wahrnehmbare  Leib  der  Neuroblasten,  soweit 
er  ttberbaupt  an  ungeschrumpften  Praparaten  wahrnehmbar  ist  ^  sehr 
klein.  Nachdem  die  ersten  Auslaufer  aufgetreten  sind  und  der  Neuro- 
blast angefangen  bat  Ganglienzelle  zu  sein,  wird  der  Korper  scbnell 
groBer  und  grenzt  sich  deutlicber  von  der  Umgebung  ab.  Beim 
Menschen  (His)  und  bei  Salmoniden  (Harrison)  beginnt  die  Entwick- 
lung der  Protoplasmafortsatze  erst  dann,  wenn  ein  deutlicher  Nerven- 
fortsatz  vorhanden  ist.  Beim  Huhnchen  trifft  die  Anlage  des  Achsen- 
f ortsatzes  mit  dem  ersten  Auftreten  der  Dendriten  ziemlicb  zusammen : 
Zur  Zeit,  wo  die  ersten  Zylinder  sichtbar  werden  (nach  der  Mitte  des 
dritten  Tages)  sieht  man  auf  meinen  Praparaten  bereits  Neuroblasten 
mit  drei  und  vier  Fortsatzen;  bei  einem  Embryo  von  2  Tagen  und 
19  Stunden  sab  ich  sogar  schon  eine  Reihe  von  Zellen,  bei  denen 
2 — 3  Dendriten  schon  wieder  Seitenzweige  zeigten.  Die  Dendriten 
sind  in  der  Nahe  des  Zellkorpers  immer  scharf  vom  umgebenden 
Plasma  abgesetzt.  Aber  schon  in  einer  Entfernung  von  einer  halben 
bis  einer  ganzen  Zellbreite  zeigt  sich  ihre  Kontur  verschwommen,  urn 
bald  ganz  unter  die  Schwelle  der  Wahrnehmbarkeit  zu  treten.  Von 
scharf  abgesetzten  Enclen,  wie  sie  die  Auswachsungstheorie  erfordern 
wiirde,  ist  nichts  zu  bemerken. 

Die  Spinalganglienzellen  sind7  wie  His  gezeigt  hat,  zuerst  bipolar 
und  bilden  sich  erst  mit  der  Zeit  zu  unipolaren  Zellen  um.  Dieser 
ProzeB  beginnt  beim  Huhnchen  am  Ende  des  ftinften  Tages.  Bei 
Fischen  bleiben  die  Spinalganglienzellen  zeitlebens  bipolar. 

In  neuerer  Zeit  ist  von  italienischen  Autoren  die  Lehre  aufgestellt 
worden,  daB  die  Ganglienzellen ,  besonders  die  groBen  motorischen 
Zellen  und  die  Spinalganglienzellen  durch  Verschmelzung  mehrerer 
Neuroblasten  entstanden  (Fragnito  [1900,  1902],  Capobianco).  Ich 
habe  dieser  Frage  gleich  nach  den  ersten  Publikationen  dieser  Autoren 
meine  Aufmerksamkeit  zugewandt,  denn,  wenn  sich  ihre  Angabe  be- 
statigen  wiirde,  so  ware  sie  ja  der  vortrefflichste  Beweis  fiir  die  Un- 
richtigkeit  der  Neuronenlehre,  den  man  sich  denken  kann.  Der  ProzeB 
ware  auch  nicht  ohne  Analoga,  denn  es  entwickeln  sich  z.  B.  auch 
die  Eier  von  Daphniden  durch  Verschmelzung  von  je  vier  Eierstocks- 
zellen  unter  Auflosung  von  drei  Zellkernen.  Nach  gewissenhafter 
Prufung  muB  ich  aber  doch  zum  wenigsten  die  Allgemeinheit  des 
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Prozesses  anzweifeln.    Fragnito  hat  seine  Untersuchungen  hauptsach- 
lich  an  Hiihnerenibryonen   angestellt  und   gibt   an,   dafi   der  Ver- 
schmelzungsprozeB  am  sechsten  bis  achten  Tage  am  ausgesprockensten 
sei.   Zu  dieser  Zeit  sind  nun  aber  die  Ganglienzellen  schon  hochgradig 
differenziert  und  haben  sckon  lange  Auslaufer,  eine  Verschmelzung 
konnte  ich  mir  aber  nur  bei  ganz  embryonalen  Zellen  denken.  Wakrend 
bis  zum  siebenten  Tag  die  meisten  Ganglienzellen  gut  voneinander 
abgesetzt  sind,  sieht  man  in  der  Tat  in  den  nachsten  Tagen  nicht  so 
selten  Gruppenbildungen  eintreten,  ahnlich  wie  dies  Fragnito  abbildet. 
Man  sieht  dann  auch  bisweilen  im  Korper  einiger  Vorderhornzellen 
neben  dem  grofien  Kern  kleinere  dunklere,  kernahnliche  Gebilde.  Wenn 
dies  wirklich  Kerne  sind,  was  mir  nicht  sicher  erscheint,  so  konnte 
es  sich  aber  wohl  kaum  urn  Neuroblastenkerne  handeln,   denn  sie 
sehen  ganz  anders  aus.    Zwischenstufen  zwischen  den  Gruppen  von 
Ganglienzellen  und  diesen  Zellen  habe  ich  nicht  finden  konnen;  ich 
vermisse  sie  auch  in  den  Abbildungen  der  Autoren.    Wenn  man  nun 
auch  wirklich  jene  Gebilde  im  Zellleib  als  wirkliche  Kerne  ansieht, 
so  ist  doch  die  Zahl  der  Zellen,  welche  diesen  Bau  zeigen,  viel  zu 
gering,  um  die  Bildung  der  groBen  Zellen  aus  vielen  kleinen  als  all- 
gemeinen  ProzeB  ansehen  zu  konnen.  —  Ware  die  Ansicht  Fragnitos 
und  Capobiancos  richtig,  so  miiBte  die  Zahl  der  Zellen  im  Zentral- 
nervensystem  vom  sechsten  bis  zum  zehnten  Tage  etwa  auf  ein  Drittel 
bis  ein  Fiinftel  der  urspriinglich  vorhandenen  zusammenschrumpf en ; 
auch  ohne  eine  Zahlung  vorgenommen  zu  haben,  glaube  ich  sagen  zu 
konnen,  daB  dies  sicher  nicht  der  Fall  ist.    Am  leichtesten  waren 
Zahlungen  jedenfalls  im  Spinalganglion  auszuf ilhren ,  wo  der  gleiche 
ProzeB  stattfinden  soil  (ich  habe  allerdings  dort  nichts  von  Mehr- 
kernigkeit  entdecken  konnen).   Fragnito  schreibt  auch  in  seiner  letzten 
Arbeit,  daB  Capobianco  Zahlungen  vorgenommen  habe  und  eine  Ab- 
nahme  der  Zellzahl  gefunden  habe.    Solange  aber  nicht  bestimmte 
Zahlen  und  die  Methode  der  Zahlung  und  der  Berechnung  mitgeteilt 
sind,  mochte  ich  auf  die  bloBe  Versicherung  nicht  allzuviel  geben. 
DaB  um  den  achten  Tag  herum  in  manchen  Ganglienzellen  junger 
Hilhnchen  eigenartige  Prozesse  vor  sich  gehen,  die  wert  sind,  noch 
weiter  studiert  zu  werden,  gebe  ich  gern  zu,  doch  scheinen  mir  die 
von  Fragnito  und  Capobianco  aus  den  objektiven  Befunden  abgeleiteten 
Schltisse  vor  der  Hand  etwas  zu  weitgehend  zu  sein.  —  (An  dieser 
Stelle  sei  noch  erwahnt,  daB  Krohnthal  die  Ganglienzellen  aus  Wander- 
zellen  entstehen  laBt!) 


VIERZEHNTES  KAPITEL. 


Das  Wesen  der  Nervenleitung. 

Die  bisherigen  Anschauungen  iiber  Nervenleitung  S.  248—254.  —  Tiber  die  Be- 
weise  fur  die  leitende  Natur  der  Neurofibrillen  S.  255—261.  —  Der  Kompressions- 
beweis  S.  259.  —  Bei  aufgehobener  Leitungsfahigkeit  einer  engbegrenzten  Kom- 
pressionsstelle  zeigt  sich  die  primare  Farbbarkeit  der  Fibrillen  aufgehoben.  Nach 
dem  Aufhoren  der  Kompression  und  Wiederherstellung  der  Leitungsfahigkeit 
kehrt  die  primare  Fiirbbarkeit  wieder  S.  261—265.  —  Bei  Einwirkung  von  de- 
stilliertem  Wasser  auf  einen  lebenden  Nerven  wird  die  Fibrillensaure  von  den 
Fibrillen  abgespalten.  Bei  toten  Nerven  bleibt  sie  an  die  Fibrillen  gebunden 
S.  265—268.  —  tlber  die  Wirkung  des  konstanten ,  Stromes  S.  272— 292.  —  Histo- 
risches  S.  272—275.  —  Die  Veranderungen  der  primaren  Farbbarkeit  bei  konstanter 
Durchstromung  des  Nerven  S.  276—292.  —  Bei  starken  Stromen  ist  die  primare 
Farbbarkeit  an  der  Anode  aufgehoben,  an  der  Kathode  ver- 
starkt  S.  278.  —  Abhangigkeit  der  Veriinderung  von  Starke  und  Dauer  der 
Durchstromung  S.  279—281.  —  Einige  Zeit  nach  Aufhebung  der  Durchstromung 
ist  das  Farbungsbild  wieder  normal  S.  281.  —  Die  Neurofibrillen  selber  werden 
bei  der  konstanten  Durchstromung  nicht  verandert  S.  282,  283.  —  Extrapolar 
von  der  Anode  lafit  sich  abgespaltene  Fibrillensaure  nachweisen  S.  284—286.  — 
Die  Hervorrufung  von  „Polarisationsbildern"  gelingt  nur  am  lebenden  Nerven 
S.  287.  —  In  einer  narkotisierten  Nervenstrecke  lafit  sich  kein  Polarisa- 
tionsbild  hervorrufen.  Die  Narkotika  hemmen  also  die  Bewegungsfahigkeit 
der  Fibrillensaure  S.  287—289.  —  Kohlensaure  verandert  das  Polarisationsbild 
S.  289.  —  Kalte  vermindert  die  Anodenveranderung ,  Warme  die  Kathoden- 
veranderung  S.  291.  —  Besondere  Versuche  zeigen,  daft  die  Ausbildung  eines 
Polarisationsbildes  nicht  im  Sinne  der  Heringschen  Assimilations-  und  Dissimila- 
tionshypothese  gedeutet  werden  kann.  An  den  Fibrillen  befindet  sich  vielmehr 
eine  beschrankte  Menge  von  Fibrillensaure,  welche  unter  dem  Einflufl  des  Stromes 
wandert  S.  293 — 297.  —  Veranderung  der  primaren  Farbbarkeit  der  Achsen- 
zylinder  durch  Reizung  S.  298 — 301.  —  Zur  Theorie  der  Nervenleitung  S.  301. 

Vielfache  Untersuchungen  alterer  und  neuerer  Autoren  haben  zu 
dem  sicheren  Ergebnis  gefiihrt,  daB  die  Funktion  des  Nervensystems 
lediglich  in  der  Reizleitung  zu  suchen  ist.  Wabrend  bei  den  ein- 
zelligen  Wesen  und  den  niedrigsten  Metabionten  noch  alien  Teilen 
des  Organisnius  die  Fahigkeit,  Reize  auf zunehmen  7  fortzuleiten  und 
durch  Bewegung  auf  dieselben  zu  reagieren,  zukommt,  tritt  bei  den 
hoheren  Metazoen  ein  Gewebe  auf;  welches  nur  der  Reizleitung  dient, 
sonst  aber  nicht  aktiv  an  den  LebensauBerungen  teilnimmt.  Die  meisten 
andern  Gewebe  scheinen  neben  ihrer  Spezialfunktion  die  Eigenschaft 
der  Reizleitung  beibehalten  zu  haben  (Muskelgewebe ,  Epithelgewebe 
und  deren  Derivate),  und  nur  irn  Nervengewebe  sehen  wir  eine  der 
Ureigenschaften  des  Protoplasmas  reinlich  isoliert.  (Natiirlich  muB 
auch  das  Nervengewebe  neben  dieser  einen  Eigenschaft  noch  alle  die- 
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jenigen  besitzen,  welcbe  den  normalen  Bestand  garantieren ;  es  muB 
sich  aus  dem  vom  Blut  gebotenen  Material  ernahren  und  die  Stoff- 
wechselprodukte  wieder  an  dasselbe  abgeben  konnen.  Das  sind 
aber  Eigenschaf ten ,  ohne  die  wir  uns  a  priori  kein  lebendes  Gewebe 
denken  konnen,  so  daB  wir  sie  als  MuBqualitaten  ignorieren  konnen.) 
Danach  wiirden  wir  im  Nervengewebe  den  einfachsten  Spezialfall 
lebendigen  Gescbebens  erwarten  und  uns  hier  am  ebesten  der  Hoff- 
nung  hingeben  dtirfen,  einen  Lebensvorgang  in  seine  Komponenten 
zu  zerlegen.  Das  jedenfalls  scheint  auBer  allem  Zweifel,  daB  der 
Vorgang  im  Nervengewebe  einfacher  sein  muB  als  die  Prozesse  in 
einem  einzelligen  Wesen,  unter  denen  die  Erregungsleitung  nur  einen 
kleinen  Teil  ausmacbt.  Die  Hoffnung  auf  einen  Einblick  in  die  Natur 
der  Erregungsleitung  scbeint  urn  so  berecbtigter,  als  mancberlei  dafur 
spricbt,  daB  der  LeitungsprozeB  vom  ErnabrungsprozeB  ziemlicb  un- 
abbangig  ist,  so  daB  die  Erkenntnis  dieses  nicbt  unbedingte  Vor- 
bedingung  zum  Verstandnis  des  Leitungsvorganges  sein  muB. 

Die  anatomiscbe  und  pbysiologiscbe  Einbeitlicbkeit  der  parallel- 
faserigen  Nervenstamme  boberer  Tiere  geben  diesen  zum  Studium  des 
elementaren  Vorganges  der  Leitung  von  vornberein  den  Vorzug  vor 
den  Zentralorganen  und  den  zellreicben  Nerven  vieler  niederer  Tiere. 
Scbon  der  anatomiscbe  Aufbau  dieser  laBt  vermuten,  daB  bier  der 
ProzeB  der  Leitung  nicbt  so  rein  bervortritt  wie  bei  jenen.  Aucb  der 
pbysiologische  Versucb  ergibt  ja  wesentlicbe  Unterscbiede  zwiscben 
Nervenstammen  und  sogenannten  Zentralorganen,  welcbe  allerdings 
wobl  nicbt  dazu  berecbtigen,  prinzipielle  Unterscbiede  zwiscben  der 
Leitung  dieser  und  jener  zu  konstruieren,  wie  das  friiber  oft  gescbeben 
ist.  In  Anbetracbt  der  Kontinuitat  der  Neurofibrillen  in  den  Zentral- 
teilen  wird  man  annebmen  diirfen,  daB  das  Wesen  der  Leitung  iiberall 
dasselbe  ist  und  es  konnte  sicb  wobl  nur  darum  bandeln,  daB  in  den 
Zentralorganen  andre  Faktoren  zu  dem  einf acben  Vorgang  binzukommen. 
Aucb  bei  dieser  Auffassung  wird  es  nacb  wie  vor  praktiscb  ricbtig 
sein,  den  ProzeB  der  Nervenleitung  und  alles,  was  mit  ibm  zusammen- 
bangt,  nur  an  den  einfacbst  gebauten  Nervenstammen  zu  studieren 
und  die  Zentralorgane  zunacbst  ganz  beiseite  zu  lassen. 

Abgeseben  von  einigen  grobmecbaniscben  Leitungstbeorien  buldigte 
man  bis  gegen  Ende  des  acbtzebnten  Jabrbunderts  der  Ansicbt ,  daB 
in  den  Nerven  ein  Fluidum  zirkuliere  und  daB  Storungen  in  dessen 
Bewegung  die  Peizfortpflanzung  ausmacbten.  Mit  der  Entdeckung 
des  Galvanismus  mebrten  sicb  die  scbon  vorber  aufgetaucbten  Stimmen, 
daB  der  Leitungsvorgang  eine  elektriscbe  Erscbeinung  sei.  Die 
mangelbafte  Isolation  der  Nerven  und  die  gegeniiber  der  Fort- 
pflanzungsgescbwindigkeit  der  Elektrizitat  sebr  geringe  Scbnelligkeit 
des  Nervenprinzips  (Helmboltz,   1850)  macbten  es  zwar  unmoglicb, 
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eine  direkte  Fortleitung  von  Elektrizitat  im  Nerven  anzunekmen, 
jedoch  zeigte  Du  Bois  -  Reyniond  f  wie  man  trotzdem  aus  seinen 
groBen  Entdeckungen  (Nervenstrom ,  negative  Schwankung  u.  s.  w.) 
zur  Aufstellung  einer  befriedigenden  elektriscken  Theorie  gelangen 
konne.  Du  Bois  dackte  sick  den  Nerven  aus  Reiken  elektromotoriscker, 
peripolarer  Molekeln  zusamniengesetzt ,  welcbe  unter  dem  EinfluB 
reizender  Strome  dipolar  nack  Art  der  Voltascken  Siiule  angeordnet 
werden.  Vom  Reizort  aus  pflanzt  sick  diese  Drekung  der  Molekeln 
wellenformig  nack  beiden  Seiten,  aber  roit  bedeutender  Tragkeit  fort; 
woraus  sick  die  relative  Langsanikeit  der  Nervenleitung  erklart.  Durck 
die  Anordnung  der  Molekeln  wurde  audi  der  Nervenstrom  in  kin- 
reickender  Weise  begreiflick  gemackt.  Du  Bois  wollte  mit  dieser 
Tkeorie  nur  die  elektriscken  Vorgange  am  Nerven  erklaren  und  gab 
sie  nickt  fur  eine  Leitungstkeorie  aus,  dock  wurde  spater  von  seinen 
Ankangern  Leitung  und  Molekularbewegung  gleicbgesetzt  (sieke  Bieder- 
mann,  1895;  S.  714).  Durck  spatere  Untersuckungen,  besonders  durck 
den  Nackweis  Hermanns,  da6  im  Nerven,  ebensowie  im  Muskel,  keine 
elektromotoriscken  Krafte  praexistieren,  geriet  diese  Tkeorie  in  Wider- 
sprack  mit  den  Tatsacken  und  ist  seitdem  wokl  allgemein  aufgegeben. 

Im  Anscblufi  an  seine  glanzenden  Untersuckungen  liber  die  Herab- 
setzung  der  Erregbarkeit  des  Nerven  im  Gebiet  der  Anode  und  die 
Steigerung  derselben  im  Gebiet  der  Katkode  stellte  Pfliiger  (1859)  eine 
Theorie  auf ,  welcke  alle  Ersckeinungen  am  Nerven ,  besonders  bei 
elektriscker  Reizung,  verstandlick  mackt,  aber  eigentlick  mehr  ein 
andrer  Ausdruck  der  Tatsacken  an  der  Hand  eines  meckaniscken  Bei- 
spiels  als  eine  wirklicke  Erklarung  ist.  Er  stellt  sick  den  Nerven  als 
aus  Reiken  von  Molekeln  bestehend  vor,  welcke  das  dauernde  Bestreben 
kaben,  in  Bewegung  zu  geraten,  aber  durck  molekulare  Hemmungen 
daran  verhindert  werden.  Der  Molekularspannung  stekt  also  eine 
Molekularkemmung  gegeniiber,  welcke  sick  im  rukenden  Nerven  das 
Gleickgewickt  kalten.  Im  Bereick  der  Anode  werden  nun  die  kem- 
menden  Krafte  verstarkt,  an  der  Katkode  vermindert  oder  aufgekoben. 
Herabsetzung  und  Steigerung  der  Erregbarkeit  werden  bei  dieser  An- 
nakme  leickt  verstandlick,  und  auck  die  Offnungszuckung,  der  Ritterscke 
Offnungstetanus  und  der  Pfliigerscke  Sckliefiungstetanus  finden  eine 
geniigencle  Erklarung.  —  Von  einer  Molekularspannung  kann  man  sick 
leickt  ein  Bild  machen,  dagegen  kat  die  Vorstellung  einer  Molekular- 
kemmung ikre  Sckwierigkeiten  und  entbehrt  der  Analoga. 

Im  wesentlicken  pkysikaliscker  Natur  sind  auck  die  Ansckauungen, 
welcke  Hermann  (sieke  die  im  Literaturverzeicknis  angef  iikrten  Arbeiten) 
zur  Deutung  der  elektriscken  Vorgange  am  Nerven  und  zur  Anbaknung 
einer  Erklarung  des  Leitungsvorganges  entwickelte,  wenn  er  auch 
wiederkolt  darauf  kinwies,  daB  wakrsckeinlich  auck  kier  wie  bei  andern 
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Lebensprozessen  chemische  Vorgange  zugrunde  lag-en.  FuBend  auf 
der  Beobachtung  Matteuccis,  daB  sich  in  einem  Draht  mit  angefeuchteter 
Wicklnng  ein  an  einer  Stelle  zugeleiteter  Strom  extrapolar  nach  Art 
des  Elektrotonus  ausbreitet,  konstruierte  Hermann  sein  „Kernleiter- 
modell",  an  welchem  er  auffallende  Analogien  zu  den  elektrischen 
Erscheinungen  am  Nerven  aufweisen  konnte.  (In  einer  langen  Glas- 
rohre  ist  ein  Metalldraht,  gewohnlich  Platin,  ausgespannt  und  von  einer 
Fliissigkeit,  z.  B.  Zinksulfatlosung,  umgeben.  Seitlich  an  dem  Haupt- 
rohr  angebrachte  Offnungen  dienen  zur  Zuleitung  nnd  Ableitnng  der 
Strome.)  Wird  der  Hiille  (dem  feuchten  Leiter)  an  einer  Stelle  ein 
Strom  zugefiihrt,  so  fiihrt  dieser  an  der  Grenze  von  Htille  nnd  Kern 
(dem  Metalldraht)  zn  einer  Polarisation,  welche  sich  nach  beiden  Seiten 
hin  an  der  Grenzschicht  ausbreitet.  Leitet  man  von  zwei  Punkten  der 
Hiille,  welche  auf  einer  Seite  des  zugeleiteten  Stroms  extrapolar  gelegen 
sind,  zum  Galvanometer  ab,  so  wird  ein  dem  zugeleiteten  Strom  gleich- 
gerichteter  Strom  angezeigt.  Wie  beim  Du  Boisschen  Elektrotonus 
des  Nerven  nehmen  die  abgeleiteten  Strome  an  Intensitat  ab,  je  mehr 
man  sich  mit  den  Ableitungsstellen  vom  zugeleiteten  Strom  entfernt. 
Bedingung  fiir  das  Zustandekommen  der  Stromausbreitung  im  Kern- 
leitermodell  ist  die  Moglichkeit  einer  Polarisation  zwischen  Kern  und 
Hiille  und  ein  ununterbrochener  Verlauf  des  Kerns.  Bei  Zuleitung 
kurzer  Stromstofie  und  Ableitnng  an  einer  weit  entfernten  Stelle  fand 
Hermann,  daB  der  Polarisationsstrom  hier  erst  entsteht  oder  wenigstens 
erst  sein  Maximum  erreicht,  wenn  der  „Eeizstrom"  schon  unterbrochen 
ist ,  woraus  sich  ergibt ,  daB  der  Polarisationsstrom  sich  wellenf ormig 
ausbreitet.  Die  Ausbreitung  geschieht  mit  einer  Geschwindigkeit, 
welche  der  des  Nervenprinzips  ahnlich  ist  (20  —  65  m  in  der  Se- 
kunde).  AuBerdem  zeigte  es  sich,  daB  die  elektrischen  Erscheinungen 
an  den  Ableitungsstellen  sich  aus  zwei  Phasen  zusammensetzen,  einer 
starkeren,  dem  polarisierenden  Strom  gleichgerichteten  Stromphase, 
und  einer  schwacheren,  entgegengesetzt  gerichteten.  Ahnliche  Er- 
scheinungen treten  bekanntlich  auch  beim  Nerven  in  den  phasischen 
Aktionsstromen  in  Erscheinung.  Hermann  erlauterte  sodann,  wie  man 
unter  Annahme  einer  Polarisation  zwischen  den  Achsenzylindern  als 
Kern  und  den  Markscheiden  als  Hiille,  fiir  welche  er  in  dem  Unter- 
schied  zwischen  Langs-  und  Querwiderstand  der  Nerven  (1  :  4,9)  eine 
Stiitze  sieht,  imstande  sei,  die  meisten  physikalischen  Erscheinungen 
am  Nerven  in  befriedigender  Weise  zu  erklaren. 

Wenn  Hermann  auch  immer  wieder  auf  die  groBe  Ahnlichkeit 
zwischen  dem  Kernleitermodell  und  einem  Nerven  zuruckkommt ,  so 
versucht  er  es  doch  nicht,  den  Vorgang  der  Nervenleitung  allein  auf 
eine  Polarisationswirkung  zuriickzufiihren,  wenngleich  er  auch  bei  der 
Leitung  elektrische,  auf  Polarisation  beruhende  Krafte  die  Hauptrolle 
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spielen  laBt.  Ausgehend  von  der  Tatsache,  daB  ein  erregtes  Teilchen 
des  Nerven  sich  gegen  seine  Umgebung  elektronegativ  verhalt,  laBt 
er  die  von  diesem  ausgehenden ,  bei  der  mikroskopischen  Kleinheit 
sehr  kraftigen  Stromcken  auf  die  Nachbarteilchen  erregend  wirken, 
indem  diese  in  Katelektrotonus  versetzt  werden,  auf  sich  selbst  aber 
beruhigend  wirken,  weil  das  erregte  Teilchen  durch  eben  diese  Strom- 
chen  in  Anelektrotonus  versetzt  wird.  Auf  diese  Weise  kann  man 
sich  allerdings  eine  Leitungsfortpflanzung  gut  vorstellen,  wenngleich, 
wie  Hermann  selbst  zugibt,  eine  vollstandige  Leitungstheorie  nicht 
damit  gegeben  ist.  Die  Erscheinungen  des  Pfliigerschen  Elektrotonus 
glaubt  Hermann  ohne  Erregbarkeitsveranderungen  allein  durch  den 
Satz  des  polarisatorischen  Inkrements  und  Dekrements  erklaren  zu 
konnen.  Dieser  —  ein  Ausdruck  der  Tatsachen  —  sagt  aus:  Der 
Aktionsstrom  (als  Ausdruck  der  Nervenerregung)  nimmt  zu,  wenn  er 
sich  auf  positivere  Nervenstellen  zu-  (oder  von  negativeren  fort-)  be- 
wegt  und  nimmt  ab,  wenn  er  auf  negativere  Stellen  zu-  (oder  von 
positiveren  fort-)  lauft.  (Wahrend  der  Durchstromung  laBt  sich  aller- 
dings alles  durch  diesen  Satz  erklaren,  doch  zwingt  die  Tatsache,  daB 
die  Anode  nach  starker  Durchstromung  haufig  noch  lange  Zeit  unreiz- 
bar  und  leitungsunfahig  ist,  dazu,  wirkliche  Erregbarkeitsveranderungen 
im  Sinne  Pfliigers  anzunehmen.) 

Sehr  viel  radikaler  als  Hermann  ist  im  Lauf  der  letzten  Jahre 
Boruttau  (1895 — 1902)  fur  die  Identifizierung  des  Leitungsvorganges 
mit  den  Vorgangen  am  Kernleitermodell  eingetreten.  Bei  genugend 
langem  Abstand  zwischen  der  Stromzuleitungsstelle  und  der  Stelle, 
von  welcher  zum  Galvanometer,  resp.  zum  Kapillarelektrometer,  ab- 
geleitet  wird,  fand  Boruttau  keinen  dauernden,  dem  zugeleiteten  gleich- 
gerichteten  Strom,  sondern  nur  ein  Negativwerden  der  proximalen 
Elektrode  und  zwar  beim  SchlieBen  auf  der  Seite  der  Kathode,  beim 
Offnen  auf  der  Seite  der  Anode.  Unabhangig  von  der  Stromrichtung 
pflanzt  sich  also  bei  langeren  Strecken  nur  eine  negative  Welle  oder 
(im  AnschluB  an  die  Berechnungen  von  Cremer)  Pseudowelle  im  Kern- 
leitermodell fort.  Noch  besser  kommt  dies  bei  der  Zufiihrung  von 
Induktionsschlagen  zur  Geltung,  nur  daB  hier,  unabhangig  von  der 
Bichtung  des  Schlages,  sich  die  Negativitat  nach  beiden  Seiten  hin 
ausbreitet.  Das  Auftreten  dieser  Erscheinung,  namlich  „die  Bevor- 
zugung  der  Negativitat  der  proximalen  Elektrodea,  ist  iibrigens  wesent- 
lich  von  der  Art  der  Kernleiterkombination  abhangig  (Boruttau,  1902). 
Die  dem  zugeleiteten  Strome  oder  Schlage  gleichgerichtete  Elektrizitats- 
bewegung,  welche  sich  hauptsachlich  in  der  Nahe  der  Zuleitungsstelle 
bemerkbar  macht  und  durch  Anwendung  von  Doppelinduktionsschlagen 
ganz  vermieden  werden  kann,  sieht  Boruttau  als  unipolare  Abgleichung 
oder  mit  Hering  und  Biedermann  als  Stromschleife  an,  welche  durch 


Das  Wesen  der  Nervenleitmig. 


253 


besseres  Leitungsvermogen  des  Kerns  gegenitber  der  Hiille  hervor- 
gerufen  wird.  Das  eigentlich  Wesentliche  an  den  Kernleiterversuchen 
ist  fiir  Boruttau  das  Ablaufen  von  Negativitiitswellen,  welche  er  auch 
auf  nicht  elektrischem  Wege,  z.  B.  dnrch  ZerreiBen  des  Kernleiter- 
drahtes,  hervorzurufen  imstande  war. 

Wenn  Boruttan  anch  nicht  die  Vorgange  im  physikaliscken  Modell 
mit  denen  im  lebenden  Nerven  in  alien  Einzelheiten  identif iziert ,  so 
halt  er  docb  im  Angenblick  fl902)  einen  Ablauf  der  Erregung  nacli 
Art  der  Negativitatswelle  im  Kernleiter  fiir  das  einzig  Wahrscheinliche, 
indem  er  Aktionsstrom  und  Leitungswelle  gleickzusetzen  scheint.  Als 
Kern  siekt  er  nicht,  wie  Hermann,  den  ganzen  Achsenzylinder,  sondern 
die  Neurofibrillen  an.  Die  Perifibrillarsubstanz  ware  danach  die  Hiille. 
In  der  Tat  wiirde  ja  auch  bei  der  Hermannschen  Annahme,  daB  die 
Marksckeide  die  Hiille  sei,  die  Kernleitertheorie  nur  fiir  die  mark- 
haltigen  Nerven  Geltung  haben  und  nie  als  allgemeines  Erklarungs- 
prinzip  dienen  konnen. 

Eine  andre,  der  Kernleitertheorie  nahestehende  physikaliscke 
Leitungstheorie ,  welche  von  Strong  auf  die  Annahme  der  alleinigen 
Beweglichkeit  der  negativen  Ionen  aufgebaut  wurde,  kann  hier  wegen 
ihrer  rein  spekulativen  Natur  iibergangen  werden.  — 

Sehen  die  bisher  besprochenen  Nerventheorien  in  der  Leitung 
v  o  r  w  i  e  g  e  n  d  e  1  e  k  t  r  i  s  c  h  e  Vorgange,  so  werden  diese  von  Hering 
(und  im  Anscklufi  an  diesen  von  Biedermann,  Head,  Schoenlein  u.  a.) 
im  wesentlichen  als  Begleiterscheinungen  chemischer  Vor- 
gange betrachtet.  Nach  Hering  (1889)  haben  wir  bei  alien  Lebens- 
vorgangen  zwei  Phasen,  die  Assimilation  und  die  Dissimilation,  zu 
unterscheiden ;  so  auch  im  Nerven.  Bei  alien  chemischen  Vorgangen 
konnen  nun  elektrische  Erscheinungen  auftreten ;  deren  Gleichheit  oder 
Ahnlichkeit  berechtigt  aber  nicht  zur  Identifizierung  der  Vorgange 
selber  und  dort,  wo  nur  diese  elektrischen  Erscheinungen  zu  Tage 
treten,  besteht  keine  Berecktigung,  sie  als  das  Wesentliche  anzusehen. 
Sie  sind  vielmehr  als  der  Ausdruck  der  Assimilation  und  Dissimilation 
zu  betrachten.  Im  ruhenden  Nerven  halten  sich  Assimilation  und 
Dissimilation  das  Gleichgewicht.  Dieses  wird  gestort  durch  die  An- 
legung  eines  Querschnitts  und  fuhrt  zum  Nervenstrom.  Bei  der  Er- 
regung des  Nerven  geht  eine  dissimilatorische  Anderung  durch  seinen 
Verlauf,  welche  sich  in  der  Negativitat  jeder  erregten  Stelle  auBert, 
Wird  das  gestorte  Gleichgewicht  wiederhergestellt ,  indem  ein  Assi- 
milationsprozeB  eintritt,  so  driickt  sich  dies  in  der  positiven  Nach- 
schwankung  aUs.  (Diese  wurde  von  Hering  [1884]  am  Olfactorius 
des  Hechtes,  von  Head  [1887]  nach  Tetanisation  des  Froschischiadicus 
beobachtet.)  —  Bei  Durchleitung  eines  konstanten  Stromes  kommt  es 
an  der  Anode  zu  einem  Uberwiegen  der  Assimilation,  an  der  Kathode 
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zu  einer  verstarkten  Dissimilation.  Infolgedessen  entsteht  von  der 
Kathode  aus  bei  der  ScklieBung  eine  Erregung,  wahrend  sicb  die 
Uberladung  der  Anode  mit  Assimilationsprodukten  bei  der  Stromoffnung 
in  der  Offnungszuckung  oder  dem  Offnungstetanus  geltend  macht.  Die 
gesteigerte  Erregbarkeit  an  der  Kathode  erklart  sich  danach  durch  die 
gesteigerte  Dissimilationsdisposition  und  umgekehrt  die  Herabsetzung 
der  Erregbarkeit  an  der  Anode  durch  die  verminderte  Dissimilation 
und  vermehrte  Assimilationsdisposition. 

Chemische  und  physikalische  Gesichtspunkte  werden  schlieBlich 
in  der  elektrochemischen  Molekulartheorie  Bernsteins  (1888,  1899)  mit- 
einander  verbunden.  FuBend  auf  der  von  Pfliiger  entwickelten  An- 
schauung,  daB  in  der  lebenden  Substanz  alle  Molekiile  durch  intra- 
molekularen  Sauerstoff  verkniipft  sind,  stellt  er  sich  die  leitende 
Substanz  in  Form  von  aneinandergereihten  Molekiilen  vor.  Diese 
Reihen  sind  polarisierbare  Leiter.  Bei  der  Durchleitung  eines  konstanten 
Stromes  werden  an  der  Kathode,  welche  einer  inneren  Anode  der  Faser 
entspricht,  elektronegative  Ionen,  und  zwar  wahrscheinlich  Sauerstoff, 
abgestoBen.  Dieser  gibt  den  Eeiz,  resp.  die  erhohte  Erregbarkeit  ab, 
indem  er  auf  die  organische  Substanz  oxydierend  wirkt.  Die  an  der 
Anode  abgeschiedenen  elektropositiven  Ionen  wirken  entgegengesetzt, 
indem  sie  die  Stabilitat  der  oxydablen  Gruppen  der  leitenden  Molekiile 
vermindern.  (In  welcher  Weise  sich  bei  diesen  Annahmen  die  elek- 
trischen  Erscheinungen  erklaren  lassen,  ist  im  Original  nachzulesen.)  • — 
Auch  von  Hormann  (1899)  wurde  ohne  Kenntnis  der  Bernsteinschen, 
sehr  detaillierten  Ausfiihrungen  eine  von  der  Pfliigerschen  Theorie  der 
Kontinuitat  der  lebenden  Substanz  ausgehende  elektrochemische  Theorie 
entwickelt.  — 

Wenn  man  diese  verschiedenen  Theorien  miteinander  vergleicht, 
so  wird  man  zugeben  miissen,  daB  eigentlich  jede  etwas  fur  sich  hat. 
Dem  vorhandenen  Tatsachenbestand  vermogen  sie  (auBer  den  alteren 
Theorien)  alle  bis  zu  einem  gewissen  Grade  gerecht  zu  werden.  Gegen 
die  Kernleitertkeorie  kann  man  auBer  rechnerischen  Einspriichen,  wie 
solche  durch  Cremer  erhoben  sind,  das  einwenden,  daB  sie  scheinbar 
der  chemischen  Grundlage  alles  lebenden  Geschehens  zu  wenig  Rech- 
nung  tragt,  andrerseits  wird  von  Boruttau  gegen  die  chemischen 
Theorien  eingewandt,  daB  man  sich  schwerlich  einen  chemischen 
ProzeB  vorstellen  konne,  der  mit  einer  Schnelligkeit  von  bis.  zu  40  m 
in  der  Sekunde  fortschritte. 

Ein  Entscheid  diirfte  sich  hier  erst  dann  treffen  lassen,  wenn  es 
gelingt,  neue,  und  zwar  nicht  elektrische  Tatsachen  tiber  die  nervosen 
Vorgange  vorzubringen,  welche  diese  oder  jene  Ansicht  von  vornherein 
ausschlieBen.  Im  folgenden  will  ich  nun  Tatsachen  mitteilen,  welche 
sich  allerdings  qualitativ  wesentlich  von  allem  bisher  tiber  die  Nerven 
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Bekannteu  unterscheiden ,  aber  vbrlaufig  doch  nicbt  eindeutig  genug 
sind,  um  eine  der  Theoriegruppen  mit  Sicherheit  auszuscblieBen. 


DaB  die  Neurofibrillen  das  leitende  Element  im  Nervensystem  sind, 
ist  bereits  aus  den  Untersucbungen  Apatbys  —  man  kann  wobl  sagen  — 
im  bocbsten  Grade  wabrscbeinlicb  geworden.  Aber  in  alien  Dingen, 
die  mit  bergebracbten  Vorstellungen  irgendwie  kollidieren,  verlangt 
man  immer  nocb  nacb  Beweisen7  wenn  langst  keine  mebr  notig  sind. 
So  sind  denn  aucb  die  Punkte,  welcbe  Apatby  aufgefiibrt  bat,  von 
vielen  nicbt  als  geniigend  angeseben  worden  und  denen,  welcbe  icb 
zum  Teil  in  Gemeinscbaft  mit  Monckeberg  aufgefiibrt  babe,  ist  es  nicbt 
besser  gegangen.  Icb  kann  micb  dabei  allerdings  nicbt  des  Eindrucks 
erwebren,  daB  eine  gewisse  V oreingenommenbeit  berrscbt,  denn  Autoren, 
welcbe  sicb  vorber  nicbt  engagiert  batten ,  baben  sicb  leicbt  fur  die 
leitende  Funktion  der  Neurofibrillen  gewinnen  lassen.  Icb  will  iibrigens 
dabei  gleicb  bemerken,  daB  icb  aucb  diejenigcn  als  Anbanger  dieser 
Ansicbt  ansebe,  welcbe  die  Fibrillen  als  Kern  in  einem  Kernleiter 
anseben.  —  Als  Konkurrent  der  Fibrillen  konnte  bocbstens  die  Peri- 
fibrillarsubstanz angeseben  werden,  also  die  Substanz,  welcbe  bei  alien 
dickeren  Nervenfasern  (neben  den  Scbeiden)  den  Hauptbestandteil  aus- 
macbt.  Anatomiscb  scbeint  aber  diese  Konkurrenz  bereits  gescblagen 
und  zwar  durcb  den  Nachweis  Apatbys,  daB  die  Fibrillen  an  gewissen 
Stellen  der  Perifibrillarsubstanz  entbebren?  und  durcb  die  Tatsacbe, 
daB  die  Perifibrillarsubstanz  an  den  Ranvierscben  Einscbniirungen 
unterbrocben  ist?  wabrend  die  Fibrillen  glatt  durcb  dieselbeu  hindurcb- 
zieben  (S.  50 — 54).  Besonders  gegen  dies  letzte  Argument  werden  die- 
jenigen  Einwande  erbeben7  welcbe  derartige  membranose  Scbeide- 
wande  nicbt  als  Hindernis  der  Reizubertragung  anseben  (Engelmann, 
1880);  es  ist  ja  aucb  nicbt  mit  Sicberbeit  nacbzuweisen  ?  daB  nicbt 
Spuren  von  Perifibrillarsubstanz  zusammen  mit  den  Fibrillen  durcb 
die  Membran  bindurcbtreten.  Gegen  beide  Einwande  wird  man  dann 
ein  Gegengewicbt  erlangen,  wenn  man  zeigt7  daB  die  Perifibrillar- 
substanz auf  eine  groBere  Strecke  vollstandig  oder  nabezu  vollstandig 
aus  dem  Acbsenzylinder  verdrangt  werden  kann7  obne  daB  die  Leitungs- 
fabigkeit  der  Strecke  dadurcb  aufgehoben  wird.  Dieser  Nacbweis  wird 
weiter  unten  erbracbt  werden.  —  Als  Beweis  fur  die  Notwendigkeit  der 
Neurofibrillen  fur  die  Leitung  wird  man  aucb  die  oben  erwabnten 
Verbaltnisse  bei  der  Degeneration  betracbten  diirfen. 

Es  ist  nun  scbon  oben  darauf  bingewiesen  worden,  daB  die  Leitungs- 
fabigkeit  eines  Nerven  von  dem  Vorbandensein  primarfarbbarer  Sub- 
stanz  (Fibrillensaure)  in  auffallender  Weise  abbangig  ist.  Bei  der 
Degeneration  batte  sicb  baufig  das  Verscbwinden  der 
primaren  Farbbarkeit  als  erste  sicbtbare  Veranderung 
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gezeigt  und  zwar  im  direkten  AnschluB  an  das  Aufhoren  der  Er- 
regbarkeit  und  der  Leitungsfahigkeit.  Andrerseits  wurden  bei  der 
An  tore  gene  ration  Stadien  gefunden,  in  denen  zwar  alle  mor- 
phologischen  Bestandteile  normaler  Nervenfasern  vor- 
handen  waren,  die  Neurof  ibrillen  aber  der  primaren  Farb- 
barkeit  entbehrten.  Diese  Nerven  waren  nichterregbar. 
Waren  aber  die  autogen  regenerierten  Nerven  erreg- 
bar,  so  fehlte  niemals  die  primare  Farbbarkeit  der 
Neurofibrils  n.  Nach  diesen  Bef  widen  wurde  es  mir  wahrschein- 
lich,  daB  die  primare  Farbbarkeit  oder,  mit  andern  Worten,  das  Vor- 
liandensein  von  Fibrillensaure  die  Fibrillen  erst  leitungsfahig  mache 
und  daB  der  Leitungs-  und  ErregungsprozeB  ganz  oder  wenigstens 
zum  Teil  in  einer  Wechselwirkung  zwischen  Fibrille  und  Fibrillen- 
saure zu  suchen  sei. 

Die  ersten  Versuche  zur  weiteren  Begriindung  dieser  Ansicht 
liegen  mehr  als  fiinf  Jahre  zuriick.  Ich  hatte  damals  auch  einige 
positive  Eesultate,  doch  wurde  ich  durch  allerhand  verfriikte  Yor- 
stellungen  liber  das  Wesen  dieser  Wechselwirkung  so  in  die  Irre 
geftihrt,  daB  ich  die  Sache  ganz  wieder  aufgab.  Bei  einer  erneuten 
Aufnahme  der  Arbeit  erging  es  mir  nicht  besser.  Die  anfanglichen 
positiven  Eesultate  iiber  die  Einwirkung  des  konstanten  Stromes  auf 
die  Verteilung  der  Fibrillensaure  wichen  ganzlich  negativen,  so  daB 
ich  die  ersteren  auf  Zufalligkeiten  zuruckfiihren  zu  miissen  glaubte 
und  auf  eine  Weiterfiihrung  der  Versuche  verzichtete.  Wie  sich  spater 
herausgestellt  hat,  waren  ungeniigende  technische  Vorrichtungen,  vor 
allem  die  Benutzung  von  Metallelektroden,  daran  schuld.  Eine  erneute 
Durchsicht  der  alten  Praparate  im  Winter  1901  zeigte  mir  aber,  daB 
es  sich  bei  den  beobachteten  Veranderungen  unmoglich  urn  Zufallig- 
keiten handeln  konnte  und  ich  ging  nun  zum  drittenmal  an  die  Arbeit, 
diesmal  ohne  storende  theoretische  Vorstellungen  und  technisch  besser 
ausgerustet.  Es  gelang  mir  nun  auch  endlich  eine  Eeihe  von  Tat- 
sachen  zu  finden,  welche  sich  untereinander  gut  vertragen  und  es 
sicher  erscheinen  lassen,  daB  in  der  Tat  eine  Wechselwirkung  zwischen 
Fibrille  und  Fibrillensaure  besteht. 

Zunachst  will  ich  beschreiben,  was  sich  bei  denjenigen  Eingriffem 
die  voriibergehend  oder  dauernd  die  Leitungsfahigkeit  des  Nerven 
unterbrechen ,  im  mikroskopischen  Bilde  mit  den  mir  zu  Gebote 
stehenden  Mitteln  erkennen  laBt.  Die  Eingrif f e  sind :  Kompression,  Ein- 
wirkung von  destilliertem  Wasser,  Narkotisation  und  Anodenwirkung. 

Die  Nervenkompression. 

Jede  starke  Kompression  eines  Nerven  z.  B.  durch  Zuziehen  einer 
Fadenschlinge  oder  durch  Driicken  mit  einer  Pinzette  ruft  bekanntlich 
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eine  so  vollstandige  Zerstorung  der  komprimierten  Nervenstelle  hervor, 
daB  sie  fitr  die  Reizleitung  dauernd  undurchgangig  wird.  Dagegen  kann 
man  bei  vorsiehtiger  Kompression  zu  einer  Herabsetzung  und  Aufhebung 
der  Leitungsfabigkeit  gelangen,  welcbe  beim  Aufboren  der  Kompression 
wieder  verschwindet.  Derartige  Versuche  sind  von  Griitzner,  Efron, 
Zederbaum,  Duccescbi  und  andern  angestellt  worden.  Wabrend  die 
meisten  Autoren  eine  ziemlich  ausgedehnte  Strecke  des  Nerven  der 
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Fig.  64.  Apparat  zur  lokalen  Kompression  von  Nerven  mit  Vorrichtung ,  urn  den  Nerven  wahrend 
der  Kompression  zu  iixieren.  I.  von  vorne,  //.  von  der  Seite  (beide  1/2  natiirlicher  Grofle).  III.  Kom- 
pressionsblock  mit  dem  daraufliegenden  Nerven  und  dem  Faden  in  idealem  L'angsschnitt  (etwas 
vergroflert).  jR.  Rolle ,  D.  Drahtbiigel ,  an  dem  unten  die  Gewiehtsschale  hiingt ,  B.  Kompressions- 
block,  G.  Glasschale,  Br.  an  eineni  Stativ  befestigtes  Brett,  auf  dem  die  Schale  steht,  K.  Klammcr, 

E.  Keizelektroden. 


Kompression  unterwarfen,  beschrankte  sie  Duccescbi  (1900)  auf  eine 
kleine  Stelle ,  indem  er  einen  ditnnen  Seidenf  aden  um  den  Nerven 
schlang,  durcb  zwei  feine  Locber  eines  Plattcbens  zog  und  den  Nerven 
durcb  an  den  Faden  gehangte  Gewicbte  gegen  das  Plattchen  druckte. 
Aucb  icb  babe  micb  der  engbegrenzten  Kompression  bedient,  docb 
bin  icb  aus  tecbniscben  Griinden  von  der  Duccescbiscben  Einricbtung, 
die  icb  zuerst  benutzte,  abgekommen.  Ftir  micb  war  es  notig,  die 
Nerven  wabrend  der  Kompression  zu  fixieren;  denn  nur  dabei 

Re  the,  Nervensystem.  j  7 
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konnte  ich  sicker  sein,  den  Zustand  des  Nerven  zu  bekommen,  indem  er 
z.  B.  leitungsunfakig  ist.  Wendet  man  aber  die  Duccesckiscke  Scklinge 
an ,  so  ist  es  nur  sekr  sckwer  moglich ,  okne  Verletzung  der  kom- 
primierten  Stelle  den  Faden  nack  dem  Fixieren  zu  entfernen.  Sekr 
viel  besser  gekt  dies  von  statten,  wenn  man  sick  folgender  Einricktung 
bedient  (die  ubrigens  auck  sckon  Duccescki  seinerzeit  versuckt  katte) : 
In  einen  Elfenbeinstab  wird  eine  tiefe  Rille  eingefeilt,  welcke  grade 
breit  genug  ist7  um  einen  Frosckisckiadicus  aufzunekmen.  Senkreckt 
dazu  wird  ein  feiner  Sagescknitt  ausgefiikrt,  welcker  grade  bis  auf 
die  Sokle  der  Rhine  kerabgekt  und  dann  nack  beiden  Seiten  kin 
sckrag  abfallt  (Fig.  64  IIL).  Der  Elfenbeinstab  (Fig.  64  I.  B)  ist  mit 
der  Rhine  nack  oben  auf  einem  Bleiklotz  befestigt;  dieser  wiederum 
stekt  in  einer  Glassckale  (G).  Um  die  Sckale  sckwebt  ein  Drakt- 
biigel  (p).  Von  diesem  ragt  eine  Gabel  in  die  Sckale  kinein;  diese 
umfaBt  den  Stab.  Ikre  unteren  Enden  sind  durck  einen  dunnen  Faden 
verbunden,  welcker  sick  in  den  Sagescknitt  kineinlegt  (Fig.  64  III.). 
Der  Draktbiigel  kangt  an  einem  Faden  iiber  einer  Rolle  und  hat  ein 
Gegengewickt.  Unten  ist  am  Biigel  eine  Sckale  zum  Auflegen  von 
Gewickten  befestigt.  Damit  die  Belastung  nickt  plotzlick  auf  den  in 
der  Rhine  liegenden  Nerven  einwirkt,  wird  die  Gewicktssckale  anfangs 
durck  einen  Sckraubtisck  unterstiitzt.  Die  Aufstellung  des  Praparats 
ist  aus  Figur  64  //  zu  erseken.  Als  Priifungsreiz  wurden  Einzel- 
induktionsscklage  angewandt. 

Was  die  pkysiologiscken  Daten  anbelangt,  so  kann  ick  nur 
Duccesckis  Angaben  bestatigen  (soweit  ick  mick  mit  iknen  besckaftigt 
kabe).  Sckon  ein  Gewickt  von  15 — 20  g  kann  bei  langerer  Ein- 
wirkung  die  Leitung  vollkommen  unterbrecken.  In  der  Regel  muBte 
ick  bei  dieser  Aufstellung  aber  zur  vollkommenen  Aufkebung  der 
Leitung  eine  Belastung  von  30 — 50  g  anwenden.  Haufiger  als 
Duccescki  es  angibt,  sak  ick  bei  geringen  Gewickten  eine  erkokte 
Erregbarkeit  eintreten,  wie  sie  von  all  den  Autoren  gefunden  wurd% 
die  auf  groBere  Strecke  komprimierten. 

Meine  V ersucke  zerf alien  in  drei  Gruppen :  1 .  Nerven,  welcke  bei 
einer  Belastung  fixiert  wurden,  die  die  Leitung  nock  nickt  unterbrack, 

2.  Nerven7  die  fixiert  wurden,  wenn  eine  kokere  Belastung  die  kom- 
primierte  Stelle  grade  fur  die  Leitung  undurckgangig  gemackt  katte. 

3.  Nerven,  welcke  fixiert  wurden,  nackdem  die  vorker  versckwundene 
Leitungsfakigkeit  nack  Fortnakme  des  Gewicktes  grade  wiederker- 
gestellt  war.  —  Die  Fixierung  gesckak  in  der  Regel  mit  Alkokol; 
nur  bei  dieser  Fixierung  bekommt  man  ja  ein  gutes  Bild  von  der 
primaren  Farbbarkeit  (wenn  man  von  der  Atkermetkode  abstrakiert. 
S.  Kapitel  8).  Um  Aufsckliisse  iiber  das  Verkalten  der  Marksckeiden 
zu  erlangen,  wurde  auck  einige  Male,  wie  es  Duccescki  (nack  Auf- 
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hebung  der  Kompression)  tat,  mit  Osmiumsaure  fixiert;  diese  Bilder 
sind  jedoch  ziemlich  entbehrlich.  Sie  zeigen,  was  Duccesclii  bereits 
gef unden  7  daB  das  Mark  anch  bei  reizleitenden  Kompressionsstellen 
ganz  fortgedrangt  und  daB  der  Acbsenzylinder  wesentlicb  verjiingt  ist. 
Wie  diinn  der  Acbsenzylinder  tibrigens  dabei  wird,  kann  man  nur  be- 
urteilen,  wenn  wahrend  der  Kompression  fixiert  wird,  da  er  nacb  Auf- 
bebung  derselben  in  wenigen  Minuten  wieder  an  Dicke  zunimmt. 

1.  Icb  beschreibe  einen  bestimmten  Fall:  Reizschwelle  vor  der 
Kompression  fiir  Offnungsschlage  14  cm  Rollenabstand  (eines  kleinen 
Indiiktoriums ;  die  Reizung  gescbab  natiirlicb  stets  oberbalb  der  Kom 
pressionsstelle).  Belastung  mit  10  g.  Jetzt  bei  14  cm  aucb  SchlieBungs- 
scblage  wirksam.  Dann  1 5  g,  scblieBlicb  20  g.  Belastung.  Jetzt 
Erregbarkeit  wieder  wie  vor  der  Kompression.  Die  Erregbarkeit 
nimmt  innerhalb  zwei  Minuten  Belastung  nicbt  weiter  ab.   Scbale  mit 


Fig.  65.    Noch  leitungsfahige  Kompvessionsstelle  wahrend  der  Kompression  tixiert  im  Langsschnitt. 

(Leitz  IIIX^). 

Alkobol  gefiillt.  20"  danacb  nocb  durcbgangig.  Nacb  25"  nicbt  mebr 
durcbgangig.    Nacb  weiteren  45"  die  Belastung  aufgeboben. 

Der  Nerv  wurde  zunacbst  langsgesclinitten ,  darauf  neu  ein- 
gebettet  und  der  Rest  der  Kompressionsstelle  quergescbnitten.  Die 
Figur  65  zeigt  einen  Langsscbnitt  durch  die  Kompressionsstelle.  In 
Figur  66 B  sind  Querscbnitte  durch  nicbt  komprimierte  F a s e r n 
dieses  Nerven  abgebildet;  nur  in  einer  Faser  ist  der  Acbsenzylinder 
nicbt  gescbrumpft.  In  dieser  siebt  man  die  primargefarbten  Neuro- 
fibrillen  als  Punkte.  In  alien  andern  Fasern  sind  die  Fibrillen  durch 
Alkobolwirkung  zu  einem  Biindel  zusammengescbrumpft,  das  nun  sebr 
viel  dunkler  ist?  weil  sich  hier  die  Farbungsenergie  aller  Fibrillen  anf 
einen  kleineren  Raum  zusammendrangt.  (Zum  Vergleich  gebe  icb  in 
Figur  66  A  einen  Querscbnitt  durch  osmierte  Nervenfasern  bei  der 
gleicben  VergroBerung.)  Mit  diesen  Schnitten  vergleicbe  man  nun 
die  Figur  66  C,  welcbe  einen  Teil  eines  Querschnittes  durch 
die  Compressionsstelle  des  beschriebenen  Nerven  bei  g  1  e i c h e r 
VergroBerung  wiedergibt.  Die  dunklen  Punkte  in  der  Mitte  der 
bellen  Hofe  entsprecben  den  Achsenzylindern,  wahrend  die  hellen  Hofe 
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nicht  mit  dem  hellen  Hof  der  Fasern  in  Figur  66  B  zu  identifizieren 
sincl,  sondern  als  die  zusammengedriickten  Schwannschen  Scheiden 
imd  als  Keste  der  Marksckeiden  aufgefaBt  werden  miissen.  (DaB  dies 
die  ricktige  Auffassung  ist,  gekt  aus  Langsschnittsbildern  kervor.)  Die 
komogen  ersckeinende  Masse  rings  kerum;  in  der  die  verjiingten  Kern- 
querscknitte  liegen,  entsprickt  dem  endoneuralen  Bindegewebe.  Von 
den  Acksenzylindern  ist  anf  dem  Hokepunkt  der  Kompression  nur 
nock   das   anf   einen   engen  Ranm   znsammengepreBte  Biindel  von 


a 


Fig.  66.  A  und  B  Querschnitte  durch  norraale  Froschnervenfasern.  A  Nach  einem  Osmium-Molybdan- 
Toluidinblau-Praparat.  B  (wie  auch  C  und  D)  nach  einem  Alkohol-Toluidinblau-Molybdanpr'aparat 
(primiire  Farbung  der  Achsenzylinder).  —  C  und  D  Querschnitte  durch  komprimierte  Nervenfasern, 
C  leitungsfahig ,  D  leitungsunfahig.  Alle  vier  Figuren  sind  bei  gleicher  Vergrofierung  (Apo- 
chromat  1.30,  Kompensationsocular  6)  mit  dem  Zeichenapparat  gezeichnet. 

Neurofibrillen  vorkanden,  wakrend  die  Perifibrillarsubstanz  ganz  oder 
fast  ganz  nack  den  Seiten  verdrangt  ist.  Entsprechend  dem  dickteren 
Aneinanderliegen  der  Fibrillen  erscheint  das  Biindel  wesentlich 
dunkler  als  in  einem  einfack  durch  Alkoholwirkung  geschrumpften 
Achsenzylinder. 

Da  die  Fibrillen  gegeniiber  der  Perifibrillarsubstanz  nur  einen 
kleinen  Teil  des  Achsenzylinderquerschnitts  ausmachen,  so  kann  diese 
GroBe  vernachlassigt  werden  und  die  Fliiche  des  normalen  Acbsen- 
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zylinderquerschnitts  (d.  h.  des  Hohlraums  innerhalb  der  Marksckeide) 
als  Querschnittsflache  der  Perifibrillarsubstanz  angesehen  werden. 
Wenn  man  nun  als  eventuellen  Rest  von  Perifibrillarsubstanz  an  der 
Kompressionsstelle  nock  ein  Drittel  der  Querschnittsflacbe  des  dilnnen 
Biindels  rechnet,  so  ist  das  sicherlich  schon  sebr  hock  gegriffen.  Die 
Berechnung  der  durckscknittlicken  Querschnittsflachen  des  normalen 
und  nach  Kompression  noch  fur  den  Leitungsvorgang  durchgangigen 
Achsenzylinders  ergibt  nun  ein  Verhaltnis  von  218:1.  Da  nun  wie 
gesagt  der  Eest  von  Perifibrillarsubstanz  nicht  holier  als  ein  Drittel 
veranschlagt  werden  kann,  so  verba  It  sich  die  Menge  von 
Perifibrillarsubstanz  (auf  dem  Querschnitt )  in  der  normale n 
F  a s  e  r  z  u r  Menge  i m  komprimierten,  noch  1  e i t  u n g  s  - 
fahigen  Nerven  wie  654  :  1.  Wenn  man  nun  die  Perifibrillar- 
substanz als  das  Leitende  ansieht,  so  miiBte  man  behaupten,  daB  der 
sechshundertste  Teil  der  normalen  Menge  auch  noch  ausreickt,  urn  der 
vollen  Funktion  zu  geniigen.  Dies  wird  aber  schwerlich  jemand  be- 
haupten  wollen.  Da  nun  eine  derartig  starke  Verdrangung  der  Peri- 
fibrillarsubstanz in  meinen  Versuchen  auf  eine  Strecke  von  0,2 — 0,3  mm 
stattfindet,  so  ist  auch  nicht  mehr  der  Einwand  stattkaft,  der  bei  der 
Trennung  der  Perifibrillarsubstanz  an  den  Eanvierschen  Schnurringen 
gemacht  werden  konnte.  Nach  d  i  e  s  e  m  B  e  f  u  n  d  e  g  1  a  u  b  e  i  c  h 
die  leitende  Funktion  der  N e u r o f i b r i  1 1  e n  gegenuber 
alien  gemacht  en  Ein  wan  den  als  gesichert  betrachten 
z  u  d  ii  r  f  e  n. 

2.  Fixation  des  Nerven  im  Augenblick,  wo  die  komprimirte  8telle 
grade  leitungsunfahig  geworden  ist:  Ich  gebe  hier  zwei  Beispiele :  Voi- 
der Belastung  Schwelle  bei  22  cm  Rollenabstand.  Nach  Belastung 
mit  10  g  etwas  erregbarer.  Bei  20  g  Erregbarkeit  etwas  vennindert. 
Bei  30  und  40  g  ist  die  Kompressionsstelle  fur  starkere  Reize  noch 
durchgangig  (14  cm).  Bei  50  g  keine  Durchgangigkeit  niehr,  auch  nicht 
bei  5  cm  Rollenabstand.  Sofort  fixiert,  Gewicht  nach  einer  halben 
Minute  in  die  Hohe.  —  Beispiel  2.  Erregbarkeit  anfangs  18  cm.  40  g 
Belastung.  Zuerst  noch  durchgangig,  nach  einigen  Sekunden  undurch- 
gangig.    Sofort  fixiert;  Gewicht  in  die  Hohe  nach  einer  Minute. 

Bei  schwacher  Vergrofierung  ist  der  Unterschied  zwischen  einem 
solchen  Nerven  und  einem  noch  gut  durchgangig  gewesenen  sehr 
gering.  Die  Kompressionsstelle  erscheint  kaum  dunner,  weil  eben  die 
Hauptmassen  —  das  Mark  und  die  Perifibrillarsubstanz  —  auch  dort 
schon  fortgedrangt  sind.  Auffallend  ist  nur,  daB  die  Kompressions- 
stelle weniger  dunkel  erscheint  als  dort. 

Bei  starker  VergroBerung  (Fig.  66 D)  sieht  man,  daB  die  Quer- 
schnitte  der  Kerne  noch  kleiner  sind  als  bei  dem  vorigen  Stadium, 
auch  die  hellen  Hofe  und  das  endoneurale  Bindegewebe  haben  an 
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Masse  nock  abgenommen.  Die  Querschnitte  der  Fibrillenbiindel  zeigen 
sich  zwar  auch  noch  ein  wenig  diinner  als  bei  leitungsfahigen  Kom- 
pressionsstellen ,  doch  tritt  dieser  Unterschied  ganz  gegen  den  in  der 
Farbungsintensitat  zuriick!  Wakrend  die  Biindel  bei  leitungs- 
fahigen Kompres  sionsstellen  tief  dunk  el  erscheinen 
(Fig.  66  C),  sind  sie  hier  trotz  der  ganz  gleichen  Behand- 
lung  stets  ganz  blafi  (Fig.  QQ  D).  Die  Querschnitte  treten  eigent- 
lich  nur  dadurch  noch  deutlich  vor  der  Umgebung  hervor,  daB  ihre 
Kontur  scharf  gezeichnet  erscheint.  (Der  abgebildete  Querschnitt  stammt 
von  Beispiel  1.)  In  Figur  67  gebe  ich  drei  Stellen  aus  einem  Langs- 
schnitt  des  Beispiels  2  wieder.  Die  Stelle  A  liegt  auBerhalb  des  Be- 
reichs  der  Kompression.  Man  sieht  die  Fibrillen  des  an  dieser  Stelle 
nicht  geschrumpften  Achsenzylinders ,  die  ellipsenformigen  Kerne  und 
das  etwas  stark  hervorgehobene  Neurokeratingeriist.  Die  Stelle  B  liegt 
der  Kompressionsstelle  ganz  nahe.  Da  die  Fibrillen  zu  einem  Biindel 
zusammengeschnurrt  sind,  ist  die  Farbungsintensitat  groBer;  die  Mark- 
scheide  (d.  h.  ihr  sichtbarer  Rest,  das  Neurokeratingeriist)  ist  nach  links 
fortgedrangt,  zum  groBten  Teil  auch  die  Perif  ibrillarsubstanz ;  der  an- 
liegende  Kern  ist  bereits  stark  deformiert.  In  den  Praparaten  verjiingt 
sich  nun  das  Fibrillenbiindel  nach  rechts  hin  immer  mehr  und  nimmt  da- 
bei  an  Farbungsintensitat  zuerst  etwas  zu  und  dann  dauernd  ab.  C  zeigt 
eine  Stelle  aus  dem  Hohepunkt  der  Kompression.  Die  Fibrillenbiindel 
sind  blaB  und  die  Kerne  zu  langen,  wurstformigen  Gebilden  ausgezogen. 

Waren  die  Fibrillen  unverandert,  so  miiBten  die  aus  ihnen  zu- 
sammengesetzten  Biindel  an  der  Kompressionsstelle  noch  dunkler  er- 
scheinen als  auBerhalb  derselben,  denn  ihre  normale  Farbungsenergie 
ware  hier  auf  einen  kleinen  Raum  zusammengedrangt.  Da  das  Gegen- 
teil  der  Fall  ist,  so  muB  irgend  eine  Veranderung  mit  ihnen  vor- 
gegangen  sein.  Ehe  ich  diese  zu  deuten  versuche,  will  ich  erst  das 
dritte  Stadium  beschreiben. 

3.  Nerven,  welche  fixiert  wurden,  nachdem  sie  wieder  durch- 
gangig  geworden  waren.  Die  Nerven  wurden  so  lange  mit  steigender 
Belastung  komprimiert ,  bis  die  Kompressionsstelle  auch  fur  starkste, 
zentral  von  derselben  angesetzte  Reize  nicht  mehr  durchgangig  waren, 
also  bis  zu  dem  Stadium,  dessen  fixiertes  Bild  soeben  beschrieben 
wurde.  Darauf  wurde  das  Gewicht  hochgehoben  und  nun  unter  oft 
wiederholtem  Priifen  gewartet,  bis  die  Kompressionsstelle  wieder  einiger- 
maBen  leitungsfahig  war.  Das  dauert,  wie  schon  Ducceschi  beschrieben 
hat,  oft  nur  wenige  Sekunden.  War  dies  eingetreten,  so  wurde  fixiert. 
In  diesen  Fallen  bot  sich  ein  Bild,  wie  es  fur  nur  maBig  und  nicht 
bis  zur  Leitungsunfahigkeit  komprimierte  Nerven  unter  1.  beschrieben 
worden  ist.  Die  Figur  G(5  C  konnte  gradeso  gut  von  einem  solchen 
Nerven  genommen  sein !   Die  Hauptsache  dabei  ist,  daB  das  Fibrillen- 
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bitndel  an  der  Kompressionsstelle  stets  wieder  tief  dunk  el 
farbbar  i s 1 7  wenn  die  Leitungsf  ahigkeit  sicb  wieder- 
hergestellt  bat.  Die  bei  Leitungsunfabigkeit  fast  ganz 
verscbwundene  primare  Farbbarkeit  kebrt  also  mit 
der  Wiederberstellung  der  L  eitungsf  abigkeit  zuriick! 

J"'v-  * 


Fig.  67.  Fasern  aus  einem  Langsschnitt  durch  einen  bis  zur  Leitungsunfabigkeit  komprimierten 
Nerven  (Fartrang  und  Vergrofierung  wie  bei  Fig.  66  B,  C,  D).  —  A  Fasern  von  normalem  Aussehen, 
0,8  mm  von  der  Mitte  der  Kompressionsstelle  entfernt.  Die  Fibrillen  ausnahmsweise  nicbt  z\\  einem 
Strang  znsammengeschrumpft.  Die  Integritat  der  Markseheide  an  dem  Aussehen  des  Neurokeratin- 
geriistes  zu  erkennen.  —  B  Beginn  der  Kompression.  0,5  mm  von  A  entfernt.  Verdrangung  der 
Markseheide ,  Achsenzylinder  geschrumpft ,  aber  nicht  iiber  das  gewohnliche  Mafi  verjiingt ,  Kern 
deformiert.  —  C  Mitte  der  Kompressionsstelle  (0,25  mm  von  B  entfernt).  Achsenzylinder  stark 
verjiingt,  im  Verhaltnis  zu  B  nur  ganz  schwach  geiarbt  und  dicht  aneinander  geprefit,    Kerne  ganz 

in  die  Lange  gezogen. 

Ich  babe  nocb  den  Beweis  zu  fiibren,  daB  der  farbbare  oder  nicbt 
niehr  farbbare  Stab;  welcber  sicb  an  der  Kompressionsstelle  zeigt, 
wirklicb  aus  den  zusammengedrangten  Fibrillen  bestebt  und  daB  die 
Fibrillen  bei  der  Kompression  ibre  Individualitat  nicbt  verlieren.  Da 
in  dem  Stab  die  einzelnen  Individuen  nicbt  zu  seben  sind,  so  kann 
dieser  Beweis  immer  nur  indirekt  gefuhrt  werden.    Wie  man  fast  an 
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jedem  Praparate,  in  clem  die  Achsenzylinder  nicht  alle  gesckrumpft 
sind,  sehen  kann,  legen  sich  die  Fibrillen  an  den  Schrumpfungsstellen 
(z.  B.  in  Fig.  64  A)  dichter  aneinander,  um  bei  vollkommener  Schrump- 
fimg-  einen  homogen  aussehenden  Stab  zu  bilden  (Fig.  64  2?).  Diesen 
kann  man  nun  an  den  Kompressionsstellen  sich  direkt  in  den  diinnen 
Stab  fortsetzen  sehen,  wahrend  der  helle  Hof,  der  den  Rest  des  Mark- 
scheidenhohlraums  ausniacht  und  der  zum  Teil  von  der  kriimlig- 
geronnenen,  primar  nicht  farbbaren  Perifibrillarsubstanz  ausgefiillt  ist, 
verschwindet.  Den  erheblichen  Dickenunterschied  zwischen  einem 
Schrumpfungsbundel  und  einem  komprimierten  Bivndel  erklare  ich  mir 
dadurch,  daB  in  ersterem  Fall  noch  eine  Menge  Perifibrillarsubstanz 
zwischen  den  Fibrillen  liegt;  daher  sind  diese  Bivndel  auch  heller  als  die 
nur  maBig  komprimierten.  —  Komprimiert  man  Nerven  am  lebenden 
Frosch  (siehe  S.  168)  und  laBt  sie  verschieden  lange  Zeit  im  Tier,  so 
treten  auBer  der  oben  beschriebenen  eventuellen  Degeneration  folgende 
Veranderungen  an  der  Kompressionsstelle  auf:  Nach  einem  bis  zwei 
Tagen  ist  der  Einschnitt  im  Nerven  ganz  ausgeglichen,  die  Kompressions- 
stelle macht  sich  aber  noch  deutlich  durch  ihre  Durchsichtigkeit  be- 
merkbar.  An  Osmiumpraparaten  ist  die  Kompressionsstelle  sehr  schwarz; 
die  Markscheide  ist  nicht  deutlich  vom  Achsenzylinder  abgesetzt,  denn 
auch  dieser  zeigt  schwarze  Verfarbung.  Nach  sechs  bis  acht  Tagen  ist 
zwar  immer  noch  eine  starke  Schwarzung  des  Achsenraums  an  der 
Kompressionsstelle  vorhanden,  aber  man  kann  doch  innerhalb  desselben 
deutlich  voneinander  getrennte  Fibrillen  erkennen  (falls  kein  Zerfall 
eingetreten  ist).  Da  nun  hier  wahrend  der  Kompression  sicher  ein 
ganz  diinner  Stab  vorhanden  war,  so  schlieBe  ich,  daB  sich  dieser 
wieder  in  seine  Komponenten  zerlegt  hat,  d.  h.  daB  die  Fibrillen 
wahrend  der  Kompression  ihre  Individualitat  nicht  aufzugeben  hatten. 

DaB  die  primare  Farbbarkeit  bei  Leitungsunfahigkeit  fast  ganz 
verschwindet  und  stets  vorhanden  ist,  wenn  die  Nervenstelle  noch  oder 
wieder  leitungsfahig  ist,  scheint  mir  nach  meinen  Versuchen  durchaus 
gesetzmaBig.  Uber  die  Deutung  der  Aufhebung  der  Farbbarkeit  wird 
man  aber  nach  diesem  Versuch  allein  zweifelhaft  sein  konnen.  Da 
der  Dickenunterschied  zwischen  leitungsfahigen  und  leitungsunfahigen 
Biindeln  nur  sehr  gering  ist,  kann  man  die  schwache  Farbbarkeit  in 
letzterem  Fall  nicht  etwa  allein  auf  den  Dickenunterschied  zuriick- 
fiihren.  Schon  eher  konnte  man  daran  denken,  daB  die  Fibrillen  bei 
starkerer  Kompression  in  die  Lange  gedriickt  wiirden,  so  daB  hier  auf 
gleichgroBe  Querschnitte  weniger  farbbare  Teilchen  kamen,  als  bei 
den  weniger  stark  komprimierten.  Auch  hiergegen  spricht,  daB  der 
Intensitatsunterschied  viel  zu  groB  ist.  Annehmbar  scheinen  mir  nur 
drei  Moglichkeiten :  1.  Die  Fibrillen  sind  bei  der  Leitungsunfahig- 
keit so  stark  aneinander  gepreBt,  daB  der  Farbstoff  nur  noch  auf 
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der  Oberfliiche  des  Bundels  einwirken,  aber  niclit  ins  Inuere  dringen 
kann.  Bei  dieser  Annakme  konnte  man  die  Abnahme  der  Farbbarkeit 
als  etwas  ganz  Unwesentliches  anseken,  man  konnte  aber  aucb  die 
Abwesenheit  der  kapillaren  Spalten  zwischen  den  Fibrillen,  die  sicli 
aus  dieser  Annalime  ergeben  wiirde,  als  Grand  fur  die  Leitungsunfakig- 
keit  erklaren  und  so  das  Aufhoren  der  Leitungsfahigkeit  mittelbar  mit 
dem  Aufhoren  der  Farbbarkeit  in  Zusammenbang  bringen.  2.  Die 
Fibrillensaure  ist  niclit  mit  den  Fibrillen  chemisch  verbunden,  sondern 
bildet  nur  mit  andern  Substanzen  eine  Htille  urn  dieselben.  Bei  der 
starken  Kompression  wird  diese  Htille  ?  ebenso  wie  es  mit  der  Peri- 
fibrillarsubstanz  schon  bei  schwacher  Kompression  geschieht,  nach  den 
Seiten  fortgedrangt  und  nur  die  nackten  Fibrillen  bleiben  zuriick.  3.  Die 
Fibrillensaure  ist  mit  den  Fibrillen  im  normalen  Zustand  chemisch  ver- 
bunden,  wie  ich  dies  in  Kapitel  8  wahrscheinlich  zu  machen  gesucht 
habe;  diese  ziemlich  lockere  Bindung  wird  aber  durch  den  Vorgang 
der  Kompression  gesprengt  und  da  die  freie  Fibrillensaure  in  Alkohol 
loslich  ist,  so  wird  sie  beim  Fixieren  aus  dem  Nerven  herausgelost 
und  kann  nicht  mehr  farberisch  zur  Darstellung  gebracht  werden. 
Welche  von  diesen  Deutungen  die  Wahrscheinlichkeit  fur  sich  hat, 
wird,  wie  ich  meine,  aus  spateren  Yersuchen  hervorgehen. 

E i n"w i r k u n g  von  destillie r t e m  W a s s e r. 

Nach  einer  alten,  ich  weiB  nicht  von  wem  zuerst  gemachten  Er- 
fahrung  wird  die  Erregbarkeit  eines  Nerven  durch  Einwirkung  von 
destilliertem  Wasser  (und  auch  von  hypotonischen  Salzlosungen)  schnell 
herabgesetzt  und  schliefilich  ganz  aufgehoben.1)  (Diese  Erkenntnis 
fiihrte  bekanntlich  Kollicker  zur  Einfiihrung  der  physiologischen  Kocli- 
salzlosung,  in  welcher  sich  Froschnerven  mehrere  Tage  lang  erregbar 
erhalten.)  LaBt  man  das  destillierte  Wasser  nur  auf  eine  kurze  Strecke 
des  Nerven  einwirken,  so  wird  sie  allmahlich  fur  Reize  undurchgangig, 
wahrend  der  Nerv  oberhalb  und  unterhalb  dieser  Stelle  sein  Leitungs- 
vermogen  so  lange  bebalt7  als  sich  nicht  die  Wirkung  des  destillierten 
Wassers  durch  Diffusion  auch  in  diese  Gegenden  ausgedehnt  hat. 
Eine  Erregung  des  Nerven  wahrend  dieses  Absterbeprozesses  ist  nicht 
zu  konstatieren ,  wenigstens  bleibt  der  Muskel  bei  Eintauchung  des 
Nerven  eines  Nervmuskelpraparats  in  destilliertes  Wasser  dauernd  in 
Ruhe.  Wenn,  wie  vorausgesetzt  werden  mufi,  die  lebenden,  reizleiten- 
den  Teile  des  Nerven  bei  der  Einwirkung  des  destillierten  Wassers 
absterben,  so  konnte  dies  geschehen,  ohne  daB  dabei  die  Beziehungen 

1)  Bekanntlich  ist  destilliertes  Wasser  em  ganz  allgemeines  Gift  t'iir  lebende 
Gewebe.  Seine  zerstorende  Wirkung;  wird  auf  die  Auslaugung  der  zum  Leben 
notwendigen  Mineralsalze  zuriickgefiihrt.  Infolge  ihres  hoberen  osmotischen 
Druckes  quellen  alle  Gewebe  in  destilliertem  Wasser  auf. 
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zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  gestort  werden;  es  konnte  aber 
auch  in  diesen  Beziekungen  eine  Anderung  eintreten  der  Art,  dai 
die  eiweiBartige  Fibrille  beim  Absterben  die  Verbindung  mit  der 
Fibrillensaure  lost.  Ein  negativer  Befund  wiirde  also  niclit  gegen 
eine  Wechselwirkung  von  Fibrille  und  Fibrillensaure  sprecken,  wakrend 
ein  positiver  Befund  die  Annakme  einer  Weckselwirkung  befiir- 
worten  wiirde. 

Versuck  1.  Die  beiden  Nervmuskelpraparate  eines  Frosckes  werden 
prapariert  und  der  Nerv  des  einen  in  destilliertes  Wasser  gehangt, 
der  des  andern  in  Kocksalzlosung.  Beide  Praparate  kommen  in  die- 
selbe  feuckte  Kammer.  Nack  24  Stunden  werden  beide  kerausgenommen. 
Der  Kocksalznerv  ist  erregbar,  der  andre  nickt.  Darauf  werden  beide 
in  Alkokol  gekartet,  eingebettet  und  gescknitten.  Die  Scknitte  kommen 
auf  den  gleicken  Objekttrager  und  werden  zusammen  in  der  oben 
(S.  135)  angegebenen  Weise  gefiirbt.  Der  erregbare  Kocksalz- 
nerv z  e  i  g  t ,  wie  ein  normales  Praparat,  scbondunkelge- 
farbte  Acksenzylinder;  die  Acksenzylinder  des  Nerven, 
der  im  destillierten  Wasser  gelegen  k  a  1 1  e ,  sind  aber 
entweder  ganz  far  bios  oder  zeigen  nur  eine  sckwacke 
prim  are  Farbbarkeit.  (Einzelne  Fasern  sind  bisweilen  dunkler, 
aber  nie  so  dunkel  als  der  Durckschnitt  der  Fasern  des  andern  Nerven.) 

Versuck  2.  In  dasselbe  GefaB  mit  destilliertem  Wasser  kommt 
1.  ein  f  riscker  Nerv7  2.  ein  Nerv,  der  fiir  einige  Minuten  in  Alkokol 
gelegen  kat  und  dann  ausgewascken  wurde  und  3.  ein  Nerv  eines 
durck  Erwarmen  auf  55°  warmestarr  gemackten  Frosckes. 
Nack  24  Stunden  werden  alle  drei  in  Alkokol  fixiert7  zusammen  weiter- 
bekandelt  und  gescknitten.  Die  Acksenzylinder  des  erst  en 
Nerven  sind  ganz  blaB,  wie  beim  vorigen  Versuck.  Die  des 
z w e i t e n  (Alkokol)  sind  von  normaler  Dunkelheit,  ebenso 
die  des  dritten  (warmestarr).  (Die  Acksenzylinder  warmestarrer 
Nerven  zeigen  manckmal  ein  korniges  Ausseken^  was  aber  nickts  mit 
der  Einwirkung  des  destillierten  Wassers  zu  tun  kat.  Auf  die  Unter- 
sckiede  im  Ausseken  der  Marksckeiden  braucke  ick  nickt  einzugeken.) 
Aus  diesem  Versuck  gekt  kervor,  daB  die  Aufkebung  oder  Ver- 
minderung  der  primaren  Farbbarkeit  durck  destillier- 
tes Wasser  nur  dann  zustande  kommt;  wenn  der  Nerv 
in  lebendem  Zustand  kineingelegt  wird.  Zu  bemerken  ist 
kier  nock,  daB  die  Fibrillen  durck  die  Einwirkung  von  destilliertem 
Wasser  nickt  aufgelost  werden,  daB  sie  vielmekr  im  Osmiumpraparat 
keinen  Untersckied  gegen  normale  Fibrillen  aufweisen. 

Versuck  3.  Ein  kleines  Reagenzrokrcken  mit  destilliertem  Wasser 
wird  zwiscken  einem  Muskelkalter  und  Reizelektroden  aufgestellt.  Der 
Musk  el  eines  Nervmuskelpraparats  wird  am  Halter  befestigt,  der  Nerv 
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wird  mit  seiner  Mitte  so  iiber  das  Reagenzglas  gelegt,  daB  eine  kleine 
Schlinge  ins  Wasser  hangt,  und  sein  zentrales  Ende  wird  iiber  die 
Elektroden  gebriickt,  nachdem  vor  dem  Eintauchen  ins  Wasser  die 
Reizscliwelle  bestimmt  ist.  Dann  wird  das  Ganze  mit  einer  Glasglocke 
bedeckt,  die  mit  feuchtem  FlieBpapier  ausgelegt  ist.  Ab  und  zu  wird 
gepriift,  ob  die  eingetauchte  Nervenstelle  noch  fur  den  Reiz  durch- 
gangig  ist.  Beispiel:  Anfangs  Schwelle  bei  40  cm  Rollenabstand 
(tetanisierender  Reiz  mit  groBem  Induktorium) ,  eingetauchte  Nerven- 
strecke  ca.  1  cm  lang.  Schwelle  nach  30  Minuten  unverandert,  nach 
45  Minuten  35  cm,  nach  60  Minuten  20  cm.  Nach  I1/.,  Stunden  ist 
die  Nervenstelle  auch  bei  starksten  Stromen  nicht  mehr  durchgangig. 
Reizung  unterhalb  der  gewasserten  Stelle  gibt  bei  38  cm  Rollen- 
abstand gute  Muskelkontraktion.  Hierauf  wurde  in  Alkohol  fixiert.  - 
Die  Wasserungsstelle  zeigte  im  primargefarbten  Praparat  se  hr  schwach 
gefarbte  Achsenzylinder ;  von  hier  aus  nimmt  die  Farbung  der  Achsen- 
zylinder  nach  beiden  Seiten  an  Intensitat  zu  und  erreicht,  etwa  1/2  cm 
von  den  Enden  der  Wasserungsstelle  entfernt,  dieselbe  Dunkelheit  wie 
das  vom  andern  Nerven  desselben  Tieres  hergestellte  Normalpraparat. 
Die  p r i m a r e  Farbbarkeit  zeigt.sich  also  an  einer  ge- 
wasserten Nervenstelle  schon  dann  fast  aufgehoben, 
wenn  dieselbe  grade  erst  die  Leitungsfahigke.it  ein- 
gebiiBt  hat. 

Versuch  4.  Wie  oben  gezeigt  wurde,  ist  die  Fibrillensaure  nicht 
in  Wasser,  wohl  aber  in  freiem  Zustand  in  Alkohol  loslich.  Wenn 
sie  also  durch  das  destillierte  Wasser  nur  von  der  Fibrille  abgespalten 
wiirde,  so  wurde  sie  nach  Beendigung  des  Versuches  noch  im  Nerven 
vorhanden  sein  und  kame  im  Alkoholpraparat  nur  deswegen  nicht  zur 
Beobachtung,  weil  sie  durch  den  Alkohol  herausgelost  wird.  Wie  ferner 
oben  gezeigt  wurde,  ist  die  freie  Fibrillensaure  in  Ather  nicht  los- 
lich ;  wenn  man  also  anstatt  Alkohol  Ather  anwendet  und  den  Nerven 
vor  dem  Farben  nicht  in  Alkohol  bringt,  so  muB  man  entscheiden 
konnen,  ob  es  sich  hier  um  eine  bloBe  Abspaltung  oder  um  eine  Ver- 
iinderung  der  Fibrillensaure  selber  handelt:  Ein  Nerv  wird,  wie  beim 
vorigen  Versuch,  mit  einer  Schlinge  in  destilliertes  Wasser  gehangt. 
Nach  etwa  l1/,  Stunden  ist  die  Stelle  fur  Reiz  undurchgangig  und 
selber  nicht  mehr  reizbar.  Der  Nerv  wird  nun  an  der  Mitte  der 
Wasserungsstelle  durch schnitten  und  das  eine  Ende  in  Alkohol,  das 
andre  in  Ather  gelegt  (Weiterbehandlung  des  Atherstiickes  siehe  S.  146; 
alte  Methode):  Die  Achsenzylinder  des  Alkoholpraparats  sind  in  der 
Wasserregion  blaB,  auBerhaib  derselben  dunkel.  Im 
A t h  e r p r a p  a r a t  z  e i g  e n  sie  iiberall  die  g  1  e i  c h  e  D  u n  k  e  1  h  e i t; 
die  einzelnen  Fibrillen  treten  auch  in  der  Wasserstrecke  deutlich  und 
dunkel  hervor  und  sehen  gradeso  aus  wie  im  normalen  Nerventeil. 
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Das  destillierte  Wasser  spaltet  also  die  Fibrillen- 
saure nur  vom  Nerven  ab7  reran dert  aber  we  der  sie 
no  eh  ih  re  Lage. 

Die  Einwirkung  der  Narcotic  a  unci  and  res. 

Sehr  wertvolle  Aufschliisse  iiber  die  Bedeutung  der  Fibrillensaure 
waren  von  den  Versuclien  mit  Narcoticis  zu  erwarten,  weil  diese  die 
Leitung  zu  unterbrechen  imstande  sind,  ohne  den  Nerven  fur  immer 
zu  schadigen  (wie  dies  beim  destillierten  Wasser  der  Fall  ist).  Da 
der  Alkohol  so  vorziiglich  geeignet  ist,  bei  konzentrierter  Anwendung 
die  primare  Farbbarkeit  zu  konservieren,  und  da  auch  dem  Ather,  wie 
gezeigt,  dieselbe  Eigenscliaft  zukommt,  so  war  von  vornherein  nicht 
anzunehmen,  daB  bei  der  Einwirkung  narkotisierender  Dampfe  die 
leitungsunfahig  gemachte  Stelle  durch  Mangel  der  primaren  Farb- 
barkeit hervortrate.  Die  darauf  gerichteten  Versuche  haben  dies  be- 
statigt:  Der  strompriifende  Froschsclienkel  wurde  bei  diesen  Versuchen 
mit  zwei  Klammern  gehalten  und  so  am  Eande  einer  Schale  auf- 
gestellt,  daB  er  mit  seinem  Nervenende  in  die  Schale  hineinragte. 
In  der  Schale  stand  ein  kleines  Schalchen  von  l1/2  cm  Durchmesser, 
in  dessen  Rand  an  zwei  gegenuberliegenden  Stellen  kleine  Kerben 
eingeschliffen  waren.  In  diese  wurde  der  Nerv  hineingelegt  und  das 
jenseits  hervorragende  Ende  iiber  Eeizelektroden  gelegt.  Das  kleine 
Schalchen  wurde  dann  mit  einem  Glimmerdeckel  bedeckt,  an  dem  auf 
der  Innenseite  ein  kleines  Schwammchen  zur  Aufnahme  einiger  Tropfen 
Alkohol,  Ather  oder  Chloroform  befestigt  war.  Wenn  das  Narcoticum 
so  weit  eingewirkt  hatte,  daB  auch  bei  starkster  Reizung  des  zentralen 
Endes  keine  Eeaktion  des  Schenkels  mehr  eintrat,  dann  wurde  die 
auBere  Schale  mit  Alkohol  gefiillt  und  der  Deckel  gehoben.  Ein  ge- 
nauer  Vergleich  zwischen  narkotisierter  und  nicht  narkotisierter  Strecke 
ergab  nie  Unterschiede.  Wie  ich  weiter  unten  zeigen  werde,  ist  aber 
doch  das  Verhaltnis  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  innerhalb  der 
narkotisierten  Strecke  wesentlich  vera n dert. 

Den  Narcoticis  schlieBen  sich  eine  Reihe  andrer  Stoffe  und  Ein- 
griffe  an,  welche  in  mehr  oder  weniger  hohem  MaBe  die  Leitungs- 
fahigkeit  einer  Nervenstelle  zu  unterbrechen  imstande  sind,  ohne  daB 
dabei  im  primargefarbten  Praparat  (und  erst  recht  nicht  im  sekundar- 
gefarbtenj  ein  Unterschied  zwischen  alterierter  und  nicht  alterierter 
Strecke  zu  bemerken  ware.  Ich  nenne  hier  die  Behandlung  einer 
Nervenstrecke  mit  Ainmoniak  oder  mit  Kohlensaure  und  die  lokale 
Wasserentziehung  (durch  Eintrocknung,  hypertonische  Salzlosungen  oder 
Glyzerin).  Die  bei  diesen  Eingriffen  besonders  in  ihren  Anfangsstadien 
zu  beobachtenden  physiologischen  Erscheinungen  besitzen  nun  eine 
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gewisse  Abnlichkeit  mit  denen,  welche  sich  bei  lokaler  Narkose  des 
Nerven  mit  den  eigentlichen  Narcoticis  zeigen.  Im  einzelnen  ergeben 
sicb  zwar  quantitativ  nicht  unwesentlicbe  Unterschiede ,  besonders 
zwiscben  Narkotisierung  und  Wasserentziebung ,  aber  in  den  zwei 
Punkten  stimmen  alle  diese  Eingriffe  itberein  (soweit  icb  das  aus  der 
Literatur  obne  speziell  daranf  gericbtete  eigene  Untersucbungen  sagen 
kann) :  Zunacbst  erbohen  sie  die  lokale  Erregbarkeit  und  weiterbin 
raachen  sie  die  affizierte  Nervenstelle  unerregbar  und  leitungsunfahig 
(oder  setzen  wenigstens  die  Leitungsfahigkeit  herab). 

Am  starksten  ist  die  Zunabme  der  Erregbarkeit  bei  der  Wasser- 
entziebung ausgepragt  (Engelmann).  Wird  die  Reizscliwelle  eines 
friscben  Nerven  bestimmt  und  laBt  man  diesen  ganz  oder  nur  an  der 
Reizstelle  eintrocknen  oder  entziebt  man  ibm  mittels  starkerer  Kocb- 
salzlosung  Wasser,  so  tritt  bald  -ein  Stadium  ein?  in  welchem  weit 
geringere  Reize  geniigen,  um  eine  Zuckung  des  Muskels  auszulosen. 
Die  Steigerung  der  Erregbarkeit  nimmt  bei  diesem  Eingriff  nun  immer 
mebr  zu;  bis  schlieBlicb  audi  spontan  erst  einzelne  Zuckungen  und 
dann  Tetanus  eintritt,  Erscbeinungen,  die  seit  langem  als  Vertrocknungs- 
tetanus  bekannt  sind.  Allmablieh  nimmt  die  Erregbarkeit  wieder  ab 
und?  wenn  nur  eine  beschrankte  Stelle  mit  Salzlosung  bebandelt  ist7 
so  wird  diese  scbliefilich  fiir  weiter  oben  angesetzte  Reize  undurcb- 
gangig. 

Bei  der  Einwirkung  von  Narcoticis  tritt  die  anfanglicbe  Steigerung 
der  Erregbarkeit  so  stark  in  den  Hintergrund  gegeniiber  dem  um- 
gekehrten  Prozefi7  daB  sie  den  ersten  Beobacbtern  (Griinhagen,  1872? 
Szpilman  und  Lucbsinger,  1881,  Efron,  1 885?  Hirschberg,  1886)  ganz 
entgangen  zu  sein  scbeint.  In  den  Untersucbungen  dieser  Autoren 
wird  die  interessante  von  Griinbagen  zuerst  entdeckte  Tatsache,  daB 
die  Erregbarkeit  in  der  affizierten  Gegend  eine  EinbuBe  erlitten  bat, 
wenn  sie  nocb  fur  weiter  oben  angesetzte  Reize  gut  durcbgangig  ist, 
als  erste  Veranderung  angeseben.  DaB  aber  tatsacblicb  diesem  Griin- 
hagenscben  Pbanomen  besonders  bei  Narkotisation  mit  Alkobol-  und 
Chlorofo'rmdampfen,  aber  aucb  bei  Anwendung  von  Atber  eine  Erreg- 
barkeitssteigerung  vorhergebt,  wurde  von  Mommsen  (1881),  Gad  (1888) 
und  Piotrowski  (1893)  gezeigt.  Diese  Steigerung  ist  voriibergebend 
und  weiebt  bald  der  Verminderung  der  lokalen  Erregbarkeit,  die  scblieB- 
licb  zur  ganzlicben  Unerregbarkeit  fiibrt.  (Boruttau,  1897,  zeigte  ganz 
analoge  Verbaltnisse  bei  der  Untersucbung  der  negativen  Scbwankung 
unter  dem  EinfluB  von  Narcoticis.  Zuerst  nimmt  dieselbe  an  Starke 
zu,  dann  bis  auf  0  ab.  C02  verstarkt  die  negative  Scbwankung  er- 
heblich;  bei  Ammoniak  nimmt  sie  von  Anfang  an  ab.)  Am  besten 
werden  diese  Vorgange  nacb  dem  von  Griinbagen  eingefiihrten  Ver- 
fabren  studiert:   Der  Nerv  wird  durcb  eine  sonst  gut  geschlossene 
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Kammer  von  Glas,  Horn  oder  Kork  gezogen,  in  welche  durck  ein 
Zuleitungsrokr  Dampfe  von  Narcoticis,  Koklensauregas  oder  Ammoniak- 
gas  geleitet  werden  konnen.  Innerkalb  der  Kammer  liegt  der  Nerv 
auf  einem  oder  mekreren  Elektrodenpaaren ;  ein  weiteres  Paar  von 
Elektroden  ist  oberkalb  der  Kammer,  manckmal  auck  nock  zwiscken 
Kammer  und  Mnskel  am  Kerven  angebrackt.  Nackdem  iiberall  die 
Reizsckwelle  bestimmt  ist  ,  wird  das  Gas  eingeleitet  und  von  Zeit  zu 
Zeit  die  Reizsckwelle  gepriift.  Die  Veranderungen  treten  in  folgender 
Reikenfolge  ein:  Zuerst  wird  die  Sckwelle  der  Erregbarkeit  in  der 
Kammerstrecke  erkokt,  d.  k.  es  tritt  sckon  bei  groBerem  Rollenabstand 
als  vorker  eine  Muskelkontraktion  ein.  Die  Erregbarkeit  auBerkalb 
der  Kammer  ist  imverandert.  Darauf  wird  die  Kammerstrecke  sckwerer 
erregbar  als  die  Teile  oberbalb  und  unterkalb  derselben.  Der  Rollen- 
abstand muB  wesentlick  kleiner  gemackt  werden,  urn  von  den  Kammer- 
elektroden  aus  eine  Muskelkontraktion  zu  erzielen,  wakrend  eine  Kon- 
traktion  von  den  oberen  und  unteren  Elektroden  sckon  bei  groBerem 
Rollenabstand  zustande  kommt.  Bei  weiter  fortgesetzter  Gaszuleitung 
nimmt  die  Erregbarkeit  an  alien  Stellen  immer  mekr  ab,  aber  jetzt  oben 
sckneller  als  in  der  Kammer,  so  daB  zu  einer  gewissen  Zeit  die 
Reizung  oberkalb  der  Kammerstrecke,  auck  wenn  sie  sehr  stark  ist, 
keinen  Effekt  mehr  kat,  wakrend  von  der  Kammer  aus  mit  starken 
Reizen  nock  eine  Kontraktion  zustande  kommt.  ScblieBlick  erlischt 
die  Erregbarkeit  auck  innerkalb  der  Kammer  ganz.  (Dendrinos,  1902, 
atkerisiert  eine  lange  Nervenstrecke  mit  einem  weit  zentral-  und  einem 
weit  peripkergelegenen  Elektrodenpaar.  Zuerst  wird  die  Reizung  am 
zentralen  Ende,  dann  am  peripkeren  Ende  anwirksam.  Da  beide 
Stellen  gleicb  alteriert  sein  mussen,  so  kandelt  es  sick  nickt  um  ein 
Unerregbarwerden  der  Nervenstelle,  sondern  darum,  daB  sick  die  Er- 
regungswelle  in  der  atkerisierten  Strecke  je  nack  Starke  der  Einwirkung 
friiker  oder  spater  ersckopft.  Diese  Idee  ist  sekr  einleucktend.  Bei 
starker  Narkotisierung  diirfte  aber  dock  wokl  eine  vollkommene  Un- 
erregbarkeit  eintreten.  Almlicke  Erfakrungen  kat  auck  Werigo  [1899] 
publiziert.) 

Die  anfanglicke  Steigerung  der  Erregbarkeit  ist,  soweit  die  Unter- 
suckungen  reicken,  kauptsacklick  bei  Alkokol  und  Ckloroform  sekr 
ausgesprocken,  weniger  bei  Atker  und  Koklensaure.  Bei  Koklensaure 
ist  andrerseits  die  Beeintracktigung  der  lokalen  Erregbarkeit  bei  nock 
gut  erkaltener  Leitungsfakigkeit  (also  das  Griinkagenscke  Pkanomen) 
ausgesprockener  als  bei  den  andern  Substanzen.  Der  Scknelligkeit  nacb, 
mit  welcker  das  Griinkagenscke  Pkanomen,  die  Aufkebung  der  Leitungs- 
fakigkeit und  scklieBlick  das  Auf  koren  der  Erregbarkeit  eintritt,  laBt  sick 
folgende  Reikenfolge  auf  stellen  (Szpilman  und'Lucksinger) :  Ammoniak, 
Atker,  Cbloroform,  Alkokol  und  Koklensaure.    Die  Koklensaure  wirkt 
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am  schwachsien.  (Ich  babe  bei  wirklich  reiner  Kohlensaure  auch 
bei  halbstiindiger  Einwirkung  nur  eine  scbwacbe  Herabsetzung  der 
Leitungsfahigkeit,  aber  nie  eiue  Aufhebung  derselben  erzielen  konnen, 
wahrend  das  Griinhagensche  Phanomen  stets  deutlich  zu  erkennen  war.) 
Wahrend  bei  Ammoniak,  wenn  es  bis  zur  Leitungsunfahigkeit  ein- 
gewirkt  hat,  keine  Erkolung  eintritt  (oder  erst  nach  vielen  Tagen, 
siehe  S.  174) ,  kann  sich  der  Nerv  von  der  Narkose  mit  Ather, 
Chloroform,  Alkohol  und  Kohlensaure  bei  Luftzutritt  leicht  wieder  er- 
holen,  vorausgesetzt ,  daB  die  Narkose  nicht  zu  lange  gedauert  hat. 
Zuerst  kehrt  die  lokale  Erregbarkeit  wieder,  dann  erst  die  Leitungs- 
fahigkeit  (Efron,  Pereles  und  Sachs,  Dendrinos  1). 

DaB  bei  schwererer  Schadigung  die  Reizung  der  zentraleren 
Stellen  eher  wirkungslos  wird,  als  die  Unerregbarkeit  der  periphereren, 
narkotisierten  Stellen  eintritt,  entsprieht  durchaus  der  naturlichen  Vor- 
stellLing,  daB  der  Leitungsvorgang  nur  in  einem  Weiterschreiten  der 
Erregung  von  Querschnitt  zu  Querschnitt  besteht  (Hermann).  Dagegen 
scheint  das  Griinhagensche  Phanomen  dem  zu  widersprechen ,  denn 
hier  ist  bei  einem  gewissen  Stadium  der  Einwirkung  die  Fahigkeit 
der  betroffenen  Stelle  eine  weiter  oben  hervorgerufene  Erregung  weiter 
zu  leiten  groBer,  als  die  Fahigkeit,  direkt  in  Erregung  zu  geraten. 
Griinhagen  und  mit  ihm  Schiff  und  andre  haben  audi  in  der  Tat  diese 
Erscheinung  dahin  gedeutet,  daB  Erregung  und  Leitung  zwei  ganz 
verschiedene  Dinge  seien.  Diese  Deutung  wird  uns  weiter  unten  zu 
beschaftigen  haben. 

Hier  kam  es  mir  hauptsachlich  darauf  an,  auf  die  Tatsache  auf- 
merksam  zu  machen,  daB  die  Narcotica  zunachst  die  Erregbarkeit  er- 
hohen,  vor  allem  der  Alkohol  (die  andern  sind  nur  ungeniigend  unter- 
sucht).  Zu  wirklichen  Reizerscheinungen,  wie  bei  der  Wasserentziehung, 
kommt  es  dabei  nicht,  indeni  die  Herabsetzung  der  Erregbarkeit  die 
Steigerung  derselben  zu  schnell  ablost.  Alkohol  wirkt  zwar  in  starker 
Konzentration  (Kiihne)  reizend,  doch  diirfte  diese  Wirkung  auf  Wasser- 
entziehung zu  beziehen  sein. 

Durch  die  anfanglich  in  mehr  oder  weniger  hohem  MaBe  ge- 
steigerte  Erregbarkeit  treten  die  hier  besprochenen  Eingriffe  in  Gegen- 
satz  zur  Wirkung  des  destillierten  Wassers  und  der  Anode,  bei  der  die 
Erregbarkeit  von  Anfang  an  herabgesetzt  ist.  Bei  den  Narcoticis  u.  s.  w. 
zeigt  sich  die  leitungsunfahige  Stelle  in  ihrer  Farbbarkeit  nicht  ver- 
andert;  bei  jenen  verliert  sie  die  primare  Farbbarkeit,  wie  dies  jetzt 
fiir  die  Anode  gezeigt  werden  soli. 


1)  Nach  Pereles  und  Sachs  erlischt  die  Leitungsfahigkeit  der  sensiblen 
Fasern  eher  als  die  der  motorischen. 
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Uber  die  Wirkung  des  konstanten  Stromes. 

Die  ersten  Andeutungen,  daB  ein  starker  konstanter  Strom  beim 
DurchflieBen  einer  Nervenstrecke  ein  Leitungshemmnis  bildet,  finden 
sich  bei  Valentin  (1848).  Einen  groBen  Schritt  weiter  gelangte  Eck- 
liard  (1853,  1855  und  1858),  der  in  mebreren  Arbeiten  zeigte,  daB  das 
Leitungshemmnis  in  der  Umgebung  des  positiven  Pols  zu  suchen  sei, 
wahrend  in  der  Nahe  des  negativen  Pols  sogar  eine  gesteigerte  Er- 
regbarkeit  zu  beobachten  sei;  doch  sollte  dies  nur  bei  aufsteigendeni 
resp.  absteigendem  Strom  der  Fall  sein.  Zu  wirklicber  Klarheit  ge- 
langte die  Frage  aber  erst  durch  die  denkwitrdigen  Untersuchungen 
von  Pfluger  iiber  den  Elektrotonus  (1856  und  1859),  welche  dieselbe 
in  einer  solchen  Vollstandigkeit  bebandelten,  daB  in  dem  inzwischen 
verflossenen  Zeitraum  von  beinahe  fiinfzig  Jabren  kaum  etwas  Wesent- 
liches  binzugefiigt  werden  konnte. 

Wie  bekannt,  ist  das  Resultat  dieser  Untersuchungen  kurz  fol- 
gendes:  Gleichgiiltig ,  ob  der  Strom  aufsteigend  oder  absteigend  ist, 
tritt  immer  in  der  Umgebung  der  Anode  eine  Herabsetzung  der  Er- 
regbarkeit,  in  der  Nahe  der  Kathode  (des  negativen  Pols)  eine  Stei- 
gerung  derselben  ein.  Diese  Veranderung  dehnt  sich  urn  so  weiter 
extrapolar  aus,  je  starker  der  Strom  ist;  je  weiter  man  sich  von  dem 
Pol  entfernt,  desto  mehr  nimmt  die  Veranderung  an  Intensitat  ab. 

Reizt  man  bei  aufsteigender  Stromrichtung  zwischen  der  Anode 
und  dem  Muskel  eines  Nervmuskelpraparats  tetanisch,  so  kann  der 
Reiz,  welcher  bei  nicht  geschlossenem  Strom  einen  starken  Tetanus 
hervorbringen  wiirde,  vollkommen  wirkungslos  bleiben.  Andrerseits 
kann  bei  absteigendem  Strom  ein  schwacher  Reiz,  der  an  und  fur 
sich  keinen  Effekt  hervorbringen  wiirde,  zu  einer  starken  Zuckung 
(oder  einem  Tetanus,  wenn  der  Reiz  tetanisch  ist),  fiihren,  weil  er 
sich  im  Gebiet  der  Kathode  befindet. 

Die  Erregbarkeitssteigerung  an  der  Kathode  ist  bei  aufsteigendeni 
Strom  nur  bei  ganz  schwachen  Stromen  zu  konstatieren ,  weil  die 
Herabsetzung  an  der  fur  den  Reiz  zu  durchlaufenden  Anode  bei  star- 
keren  Stromen  so  stark  wird,  daB  sie  zur  vollstandigen  Leitungs- 
unterbrechung  fiihrt.  —  Die  intrapolare  Strecke  wird  durch  den 
polarisierenden  Strom  in  eine  Strecke  von  erhohter  (an  der  Kathode) 
und  von  herabgesetzter  Erregbarkeit  (an  der  Anode)  geteilt.  Zwischen 
beiden  liegt  der  Indiff erenzpunkt ,  der  mit  zunehmender  Stromstarke 
naher  an  die  Anode  zu  liegen  kommt.  (In  der  intrapolaren  Strecke 
konnen  elektrische  Reize  nur  mit  Vorsicht  als  Priifungsreiz  verwandt 
werden;  Pfluger  bediente  sich  hier  vorwiegend  chemischer  Reize.  Tieger- 
stedt  bestatigte  1882  mittels  mechanischer  Reizung  die  Pfliigerschen 
Aufstellungen  in  vollem  Umfange.    Dieses  Gesetz  der  Erregbarkeits- 
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steigerung  und  Herabsetzung  (Pfliigerscher  Elektrotonus)  la6t  sich  in 
Form  von  Kurven  (Fig.  68)  darstellen,  wobei  die  verminderte  Erreg- 
barkeit  dureh  Senkung  der  Kurve  unter  die  Abszisse  dargestellt  wird. 
(Hallsten  [1880]  zeigte  die  Gultigkeit  des  von  Pfliiger  nur  fur  moto- 
rische  Fasern  gepriiften  Gesetzes  an  sensiblen  Fasern). 

Die  Erregbarkeitssteigerung  an  der  Kathode  tritt  sofort  beini 
Schliefien  des  Stromes  ein  und  nimmt  allmahlich  al)  (Pfliiger).  Bleibt 
ein  starker  Strom  lange  geschlossen,  so  tritt  in  der  kathodischen 
Gegend  sogar  eine  Herabsetzung  der  Erregbarkeit  ein  und  schlieBlich 
wird  sie  ganzlich  unerregbar  und  leitungsunfahig  (Hermann,  1872, 
Werigo,  1883,  Hermann  und  Tschitschkin,  1899,  Biirker  1901  u.  1902). 
Andrerseits  tritt  die  Erregbarkeitskerabsetzung  an  der  Anode  nur  all- 
mahlich ein  und  bleibt  bis  zum  Ende  der  SchlieBungsdauer  erhalten 
(Pfliiger).  Grade  diese  Tatsacken  sind  fiir  die  Beurteilung  der  spater 
zu  besprechenden  Befunde  von  groBer  Wichtigkeit. r)  —  Nach  der 

 >    /*  ^\ 


Fig.  68.  Kurvenmafiige  Darstellung  der  Erregbarkeitsverhaltnisse  im  Elektrotonus  nach  Pfliiger. 
+  Anode  (Eintrittsstelle  des  Stromes) ,  —  Kathode  (Austrittsstelle  des  Stromes).  Die  drei  Kurven 
deuten  die  Starke  und  Ausdehnung  der  Erregbarkeitsveranderungen  bei  verschieden  starken  Stromen  an. 

Aufhebung  der  Durchstromung  zeigt  sich  an  beiden  friiheren  Polen 
ein  umgekehrtes  Erregbarkeitsverhaltnis :  Die  friihere  Kathodenstrecke 
ist  weniger  erregbar  resp.  unerregbar  und  leitungsunfahig,  die  Anoden- 


1)  Nach  Wundt  (1871),  Tschirchew  (1879)  und  andern  pflanzt  sich  die  Er- 
regbarkeitsherabsetzung von  der  Anode  aus  mit  einer  geringeren  Geschwindigkeit 
als  der  des  Nervenprinzips  fort.  Dagegen  ist  nach  den  Untersuchungen  von 
Griinhagen  und  Baranowski  &  Garre  (1880),  welche  unter  Hermanns  Leitung 
arbeiteten,  eine  Herabsetzung  der  Erregbarkeit  (10—14  mm  von  der  Anode  ent- 
fernt)  schon  im  Moment  der  Stromschliefiung  zu  beobachten.  (Ein  Anteil  des 
polansierenden  Stromes  wird  durch  die  primare  Spirale  eines  Induktionsapparates 
geleitet,  so  dafi  gleichzeitig  mit  dem  Schliefien  des  Stromes  dem  Nerven  an  einer 
muskehvarts  gelegenen  Stelle  ein  Schliefiungsschlag  zugefuhrt  wird.  Neben  dieser 
Griinhagenschen  Methode  wurden  von  Baranowski  und  Garre  noch  zwei  andre 
angewandt,  die  im  Original  nachzulesen  sind.)  Bekanntlich  entsteht  im  mark, 
haltigen  Nerven  bei  Zufiihrung  eines  konstanten  Stromes  extrapolar  ein  im 
Nerven  gleichgerichteter  Strom  (Du  Bois-Reymonds  oder  galvanischer  Elektro- 
tonus). Derselbe  ist  nach  Hering  (1889)  und  Biedermann  (1886)  zum  Teil  als  auf 
einer  merkwiirdigen  Ausbreitung  von  Stromschleifen  basierend  anzusehen,  weil 
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strecke  zeigt  erhohte  Erregbarkeit.  Oder  mit  Worten  Pfliigers :  Das 
Schwinden  des  Katelektrotonus  setzt  die  Erregbarkeit  herab,  das 
Schwinden  des  Anelektrotonus  erhoht  sie.  An  der  fruheren  Anode 
bleibt  dies  umgekehrte  Verhalten  bis  zur  Riickkehr  der  normalen  Er- 
regbarkeit erhalten;  an  der  fruheren  Kathode  schwindet  es  bald  und 
es  tritt  wieder,  wie  wahrend  der  Durchstromung,  erhohte  Erregbar- 
keit ein7  welche  dann  allmahlich  verschwindet. 

Durch  diese  Tatsachen  findet  bekanntlich  das  von  Pfliiger  bei 
der  elektrischen  Reizung  festgestellte  Zuckungsgesetz,  das  in  einzelnen 
Punkten  schon  von  Ritter  und  Heidenhain  formuliert  war  (siehe  Bieder- 
mann, 1895,  S.  557),  eine  auskommlicke  Erklarung.  Das  Gesetz  wird 
aus  der  Pflitgerscken,  hier  folgenden  Tabelle  ersichtlich  (die  Anordnung 
der  Tabelle  weicht  voni  Original  etwas  ab). 


Stroinstarke        Auf'steigender  Strom 
Schlielhmg  Offnung 

Schwach        Zuckung  Ruhe 
Mittelstark      Zuckung  Zuckung 
Stark  Ruhe  Zuckung 


Absteigender  Strom 
Schlielhmg  Offnung 

Ruhe 
Zuckung 
Ruhe 

(schwache  Zuckung) 


Zuckung 
Zuckung 
Zuckung 


Nach  Analogie  der  Erscheinungen  am  Muskel  wird  angenommen7 
daB  bei  der  SchlieBung  die  Erregung  an  der  Kathode,  bei  der  Off- 
nung an  der  Anode  stattfindet;  diese  Annahme  steht  auch  mit  den 
Erregbarkeitsverhaltnissen  bei  konstanter  Durchstromung   im  besten 


er  im  marklosen  Nerven  fehlte  und  an  leblosen  Rohren  mit  starker  leitendem 
Flussigkeitskern  ebensogut  herzustellen  sei  wie  an  markhaltigen  Nerven  (nasses 
Schilfrohr  mit  Kochsalzlosung  gefiillt).  (Hering  und  Biedermann  unterscheiden 
danach  zwischen  einem  physikalischen  und  einem  physiologischen  Elektrotonus. 
Letzterer  soil  nach  Biedermann  [1888]  in  der  Athernarkose  verloren  gehen,  ersterer 
aber  persistieren.  Seitdem  hat  Boruttau  (1897)  gezeigt,  dafi  auch  an  marklosen 
Nerven  (Cephalopoden)  elektrotonische  Strome  zur  Beobachtung  kommen,  die 
allerdings  schwacher  sind  als  an  markhaltigen  Nerven.  Aufterdem  zeigte  Waller 
[1895,  1896,  1897]  und  Boruttau  (1897),  daB  die  elektrotonischen  Strome  bei  der 
Narkose  und  bei  Anwendung  andrer  Substanzen  verschiedenartige  Veranderungen 
erleiden.  Narcotica,  Sauren  und  Wiirme  vermindern  mehr  den  Anelektrotonus, 
Alkalien  und  Kiilte  mehr  den  Katelektrotonus.  Da  aber  immer  noch  eine  reich- 
liche  extrapolare  Stromausbreitung  bei  der  Narkose  iibrig  bleibt,  so  wird  man 
die  Existenz  eines  physikalischen  Elektrotonus  nicht  ganz  leugnen  konnen, 
wenngleich  derselbe  mehr  auf  ordinare  Stromschleifen  zu  beziehen  sein  diirfte.) 
Die  Resultate  von  Griinhagen  und  Baranowski  und  Garre  sind  moglicherweise 
(siehe  Biedermann,  1895)  auf  diese  Stromschleifen  zu  beziehen.  —  Untersuchungen 
von  Du  Bois-Reymond  (1867)  uber  die  Ausbreitung  der  elektrischen  Erscheinungen 
bei  konstanter  Durchstromung  haben  wie  die  Pfliigerschen  Untersuchungen  zu 
dem  Resultat  gefiihrt,  daft  der  Katelektrotonus  sich  schnell  entwickelt  und 
ziemlich  schnell  sinkt  ,  wahrend  der  Anelektrotonus  allmahlich  ansteigt,  einige 
Zeit  auf  der  Hohe  bleibt  und  dann  langsam  nachlafit. 
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Einklang.  Ein  direkter  Beweis  existiert  nur  dafiir,  daB  die  Erregung 
bei  der  Offnung  von  der  Anode  ausgeht.  Nach  starker  Durchstro- 
mung  tritt  beim  Offnen  haufig  keine  einfache  Zuckung,  sondern  an- 
dauernder  Tetanus  ein  (Ritterscher  Offnungstetanus).  Sclmeidet  man 
nun  den  nach  absteigender  Durchstromung  in  dauernde  Offnungs- 
erregung  geratenen  Nerven  im  Indifferenzpunkt  durch,  so  hort  der 
Tetanus  sofort  auf  (Pfltiger).  Auch  durch  zeitmessende  Versuche 
(Bezold,  1861)  wird  die  Richtigkeit  des  Satzes  sehr  wahrscheinlich 
gemacht.  Angenommen  der  Satz  sei  richtig  —  und  es  zweifelt  wobl 
niemand  an  seiner  Richtigkeit  — ,  so  erklart  sich  der  zuerst  paradox 
erscheinende  Erfolg  der  Reizung  niit  starken  Stromen  einfach  auf 
folgende  Weise:  Bei  aufsteigendem  Strom  tritt  an  der  Anode  so 
schnell  die  Leitungsunfahigkeit  ein,  daB  die  an  der  zentralgelegenen 
Kathode  auftretende  SchlieBungserregung  nicht  mehr  hindurch  gelangen 
kann.  Andrerseits  tritt  bei  Offnung  des  absteigenden  Stromes  an  der 
Kathode  Leitungsunfahigkeit  ein,  so  daB  die  von  oben  kommende 
Offnungserregung  nicht  zum  Muskel  gelangen  kann. 

Von  vorn  herein  muBte  es  merkwiirdig  erscheinen,  daB  der  kon- 
stante  Strom  bei  gleichmaBigem  FlieBen  keine  Erregung  hervorbringt, 
daB  vielmehr  nur  Stromesschwankungen  erregend  wirken  (Du  Bois' 
Gesetz  der  Nervenerregung),  denn  es  muB  doch  angenommen  werden, 
daB  der  Strom  auch  beim  ruhigen  FluB  wie  sonst  iiberall  dauernd 
Veranderungen  hervorruft.  Es  hat  sich  denn  auch  gezeigt,  daB  unter 
Umstanden  eine  dauernde  Erregung  durch  den  konstanten  Strom  lier- 
vorgerufen  werden  kann  und  daB  die  wahrscheinlich  gesetzten  dauern- 
den  Veranderungen  des  Nerven  in  der  Regel  nur  zu  gering  oder  zn 
gleichformig  sind?  urn  Erregung  hervorzubringen.  Beim  Frosch  zeigt 
sich  eine  Dauererregung  hauptsachlich  nach  Abkiihlung  als  Pfluger- 
scher  SchlieBungstetanus  (auBerdem  eine  Dauererregung  als  Nach- 
wirkung  im  Ritterschen  Offnungstetanus).  Bei  manchen  Tieren  scheint 
iiberhaupt  nur  tetanische  Erregung  durch  den  konstanten  Strom  her- 
vorgerufen  werden  zu  konnen,  so  bei  Saugetieren  (Eckhard,  1888) 
und  manchen  Wirbellosen  (Scherennerv  des  Krebses,  Biedermann7 
1888,  und  Nerven  von  Aplysia,  Bethe).  Auch  die  sensiblen  Nerven 
des  Menschen  werden  wahrend  der  ganzen  SchlieBungsdauer  erregt 
(Volta :  Ausstrahlen  eines  dauernden  Schmerzes  in  die  Finger  bei  Auf- 
setzung  der  Elektroden  auf  den  Ulnaris). 

Nach  dieser  kurzen  Rekapitulation  einiger  der  Hauptergebnisse 
der  bisherigen  Forschung  auf  diesem  Gebiet  ,  will  ich  nun  zur  Be- 
schreibimg  dessen  iibergehen,  was  sich  nach  konstanter  Durchstromuiii;- 
im  primargefarbten  Bilde  wahrnehmen  laBt. 
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V  e  r  s  u  c  h  s  a  n  o  r  d  n  u  n  g. 
Zur  Zuleitung  des  Stromes  bediente  ich  mich  immer  „unpolari- 
sierbarer"  Stiefelelektroden,  deren  Tonpfropf  in  ein  horizontal  gerich- 
tetes,  oben  scharfkantiges  Prisma  auslief.  Als  Stromquelle  benutzte  ich 
in  der  Eegel  fiinf  oder  sechs  Daniells.  Von  den  Elementen  wurde 
der  Strom  nnter  Einsehaltung  eines  Schliissels  dem  Du  Boisschen 
Rheochord  zugefiihrt.  Von  den  Enden  desselben  ging  wie  iiblich  eine 
NebenschlieBung  durch  einen  Stromwender  zu  den  Elektroden.  In 
diesen  Kreis  war  auBerdem  ein  kleines  Galvanometer  von  mafiiger 
Empfindlichkeit  eingeschaltet.  Dasselbe  zeigte  1/100  Milliampere  nock 
deutlich  an  und  hatte  nur  den  Zweck  die  benutzten  Strome  annahernd 


Fig.  69.  Skizze  der  Aufstellung,  welche  benutzt  wurde,  urn  Nerven  wahrend  der  Polarisation  zu 
nxieren.  —  E.  unpolarisierbare  Elektroden,  R.e.  Eeizelektroden,  if.  Klammern,  welche  den  Frosch- 
schenkel  halten  ,  G.  Glasschale ,  in  welche  die  Elektroden  mit  dem  dariiberliegenden  Nerven  und 

der  Schenkel  hineinragen. 

zu  bestimmen,  urn  in  Vergleichsversuchen  gleiche  Stromstarken  her- 
stellen  zu  konnen.  Da  es  notwendig  war  wahrend  der  Durchstro- 
mung  zu  fixieren,  so  wurde  die  Aufstellung  des  Praparats  dem  ent- 
sprechend  getroffen:  In  eine  Glasschale  von  etwa  10  cm  Durchmesser 
ragen  die  Stiefelelektroden  von  oben  herein  (Fig.  69),  so  daB  zwischen 
ihrem  unteren  Rande  und  dem  Boden  der  Schale  noch  ein  kleiner 
Zwischenraum  bleibt.  Neben  den  Elektroden  sind  ebenfalls  iiber  dem 
Boden  schwebend  zwei  gebogene  Metallelektroden  angebracht,  welche 
mit  der  sekundaren  Spirale  eines  Induktionsapparats  in  Verbindung 
stehen.  Vermittelst  dieser  wird  auf  Undurchgangigkeit  der  Anode 
gepriift ;  ausserdem  halten  sie  den  Nerven  in  der  richtigen  Lage.  Am 
entgegengesetzten  Rande  der  Glasschale  steht  ein  Gestell  mit  zwei 
Klammern  zur  Aufnahme  des  Froschunterschenkels.  (Die  Stative  waren 
in  den  meisten  Versuchen  durch  untergelegte  Glasplatten  gegen  die 
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Erde  isoliert.)  Dieser  wird  so  eingeklemmt,  daB  er  mit  dem  Nervenende 
in  die  Schale  hineinragt.  Der  Nerv  wird  dann  so  iiber  die  Elektroden 
gelegt,  daB  er  von  oben  gesehen  eine  moglichst  grade  Linie  bildet7  von 
der  Seite  gesehen  aber  zwischen  den  Elektroden  etwas  kerabhangt 
(Fig.  69).  Der  Zweck  dieses  graden  Auflegens  ist  folgender:  Der  Nerv 
behalt  nach  dem  Fixieren  die  ihm  gegebene  Form  bei.  Wenn  man  ibn 
dann  parallel  zur  graden  Acbse  schneidet,  so  bekommt  man  audi  hei 
ganz  langen  Nervenstrecken  ununterbrochene  Schnitte,  an  denen  ohne 
weitere  Markierung  die  Lage  der  Elektroden  allein  durch  die  scharf 
abgesetzten  Krummungen  an  den  Auflagestellen  gekennzeich.net  ist. 
(Bei  der  Athermethode  bleibt  der  Nerv  so  weich,  daB  sieb  die  Krum- 
mungen beim  Abnebmen  von  den  Elektroden  ausgleicben.  Hier  be- 
stimme  ich  die  Lage  der  Elektroden  entweder  durch  Ausmessung  von 
den  Schnittenden  aus  oder  durch  Markierung  mit  Zinnoberstaub ,  der 
am  eben  feuchten  Nerven  in  geniigendei  Menge  haften  bleibt.) 

Nachdem  der  Nerv  gut  iiber  die  Elektroden  gelagert  ist,  lasse 
ich  den  Strom,  je  nach  Art  des  Versuches,  verschieden  lange  hin- 
durchgehen  und  fixiere  dann  in  der  Weise,  daB  die  Glasschale  mit 
Alkokol,  Ather  oder  Osmiumsaurelosung  (1/3  °/0)  gefiillt  wird.  Nach 
etwa  einer  Minute  wird  dann  der  Strom  geoffnet.  Der  Nerv  ist  dann 
bei  Anwendung  von  Alkohol  und  Atber  schon  soweit  verandert,  daB 
eine  Offnungserregung  nicht  mehr  zustande  kommt.  Bei  Anwendung 
von  Osmiumsaure  muB  man  meist  etwas  langer  geschlossen  halten.  — 
Bei  langer  ausgedehnter  Durchstromung  lege  ich  die  Schale  mit  f euchtem 
FlieBpapier  aus  und  bedecke  sie  mit  einem  Deckel  aus  Glimmer,  der 
so  ausgeschnitten  ist,  dafi  er  nur  die  Elektroden  und  den  Schenkel 
ausspart,  also  einen  geniigenden  Schutz  gegen  Austrocknung  gewabrt. 
Bei  denjenigen  Versuchen ,  bei  denen  die  Anwendung  einer  feuchten 
Kammer  in  dieser  Gestalt  unmoglich  ist,  verhiite  ich  die  Austrocknung 
durch  Befeuchten  mit  einem  in  physiologische  Kochsalzlosung  ge- 
tauchten  Pinsel. 

Anoden-  und  Kathode n b i  1  d. 

Versuch  1.  Ein  starker  Strom,  der  bereits  beim  SchlieBen  sofort 
eine  vollkommene  Aufhebung  der  Leitungsfahigkeit  an  der  Anode  her- 
vorruft,  wird  zebn  Minuten  lang  durch  den  Nerven  geleitet.  Ich  be- 
nutzte  dazu  gewohnlich  den  vollen  Strom  von  funf  oder  secbs  Daniells 
(also  unter  Ausschaltung  des  Eheochords).  Die  Richtung  des  Stromes 
ist  gleichgiiltig ,  ebenso  die  Lange  der  interpolaren  Strecke.  Im  all- 
gemeinen  wahlte  ich,  urn  das  Schneiden  nicht  zu  sehr  zu  erschweren, 
eine  interpolare  Strecke  von  1—2  cm.  Je  nach  dem  Widerstand  der 
Elektroden  und  der  Lange  der  Nervenstrecke  hatte  der  hindurchgehende 
Strom  eine  Starke  von  0,05—0,2  Milliampere.    Auch  bei  starkstem, 
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oberhalb  der  durchflossenen  Strecke  angesetztem  tetaniscben  Reiz  darf 
von  Anfang*  an  keine  Reaktion  des  Scbenkels  eintreten.  Nachdem 
der  Strom  zehn  Minuten  bindurcbgegangen  ist,  wird  die  Scbale  mit 
Alkobol  gefitllt  und  dann,  nacb  etwa  einer  Minute,  der  Strom  geoffnet. 
Darauf  Entwassern  mit  absolutem  Alkobol,  langeres  Verweilen  in  Xylol 
und  Einbettung  in  Paraffin.  Die  Scbnitte  werden,  wie  oben  (S.  135) 
angegeben,  gefarbt. 

Das  Farbungsresultat  ist  bei  den  vielen  Versucben,  welcbe  icb 
gemacbt  babe,  immer  das  gleicbe  gewesen:  Die  Anode  ist  voll- 
kommen  far  bios,  die  Katbode  zeigt  eine  wesentlicb 
starkere  Farbung  der  Acbsenzylinder,  als  es  an  nor- 
malen  Nervenstellen  der  Fall  ist!  Die  Figur  70  /  zeigte  ein 
Photogramm  eines  Scbnittes  durch  einen  solcben  Nerven  bei  schwacber 
Vergrdfierung. *)  In  Figur  7 1 2)  sind  Stellen  aus  den  verscbiedenen  Re- 
gionen  desselben  Scbnittes  bei  starkerer  VergroBerung  pbotograpbisch 
abgebildet.  Der  Unterscbied  zwiscben  normaler  Nervenstelle  einerseits 
und  der  Kathode  und  Anode  andrerseits  ist  so  deutlicb,  daB  es  einer 
Erklarung  weiter  nicbt  bedarf.  Im  Praparat  treten  die  Unterscbiede 
viel  deutlicber  bervor.  Figur  70 II  gibt  von  einem  andern  Scbnitt  eine 
schematiscbe,  aber  nicht  ubertriebene  Zeicbnung.  Durch  die  Farbung 
der  Kerne  und  des  Bindegewebes  wird  der  Unterschied  der  verscbiedenen 
Stellen  fur  das  bloBe  Auge  weniger  auffallig,  docb  sind  die  Ver- 
schiedenbeiten  in  der  Farbungsintensitat  in  der  Regel  schon  mit  bloBem 
Auge  deutlicb  zu  seben. 

Von  der  Anode  aus  nimmt  die  Farbung  nacb  dem 
extrapolaren  Teil  bin  allmablicb  an  Intensitat  zu. 
(Bisweilen  erstrecken  sicb,  besonders  wenn  die  Elektrode  nicbt  scbarf- 
kantig  war,  einige  gefarbte  Fasern  von  der  extrapolaren  Strecke  in 
die  Anodenstelle  binein;  solcbe  noch  gefarbten  Fasern  finden  sicb, 
wenn  iiberbaupt,  nur  an  der  der  Auflagestelle  gegeniiberliegenden 
Seite.)  Obne  daB  eine  Verstarkung  der  Farbung  jenseits  der  Anode 
zu  bemerken  ware,  treten  normale  Verbaltnisse  in  der  extrapolaren 
Strecke  ein  (Fig.  70). 

Jenseits  der  Katbode  —  etwa  2 — 2,5  mm  von  derMitte 
der  Auflagestelle  entfernt  —  nimmt  die  Intensitat  der 
Farbung  immer  mebr  ab  und  zwar  unter  das  MaB  eines 
normalen  Nerven  (Fig.  70  //).  We  iter  bin  nimmt  dann  die 
Farbungsintensitat  allmablicb  wieder  zu,  bissie  4 — 6  mm 
von  der  Katbode  entfernt  ungefabr  so  intensiv  ist,  wie  man  es  bei 

1)  Der  auf  der  Platte  deutlich  sichtbare  Unterschied  zwischen  Anode  und 
Kathode  kommt  in  der  Reproduktion  nicht  heraus.  Die  Figur  kann  nur  noch 
dazu  dienen,  die  Form  eines  solchen  Schnittes  zeigen. 

2)  Figur  71  ist  auf  Tafel  II  dem  Bueh  hinten  angefugt. 
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normalen  Nerven  zu  finden  gewohnt  ist.  Die  Verstarkung  der  Farbuhg 
an  der  Kathode  ist  bei  mittlerer  Temperatur  (sieke  S.  291)  immer  sehr 
auff allend ,  dagegen  ist  die  Abnahme  der  Farbung  jenseits  derselben 
nicht  immer  deutlich  wahrzunehrnen,  weil  sie  sehr  allmahlich  einsetzt 
und  nie  bis  zur  vollkommenen  Farblosigkeit  (wie  an  der  Anode)  fiihrt. 
Je  starker  der  Strom  war  oder  je  langer  er  andauerte,  desto  deut- 
licher  ist  aber  dieses  Hellerwerden  jenseits  der  Kathode  zu  sehen. 

Wenn  man  von  der  Anode  aus  die  interpolare  Strecke  verfolgt, 
so  findet  man  zunachst  noch  alle  Achsenzylinder  ganz  farblos  (bis- 
weilen  findet  man  einzelne  schwach  gefarbte  Fasern,  doch  muB  man 

/ 


I. 


Fig.  70.  /.  Photogranim  eines  Langsschnittes  durch  einen  Froschnerven,  welcher  zehn  Minuten  mit 
emem  starken  Strom  (4  Daniel,  voller  Strom)  polarisiert ,  mit  Alkohol  fixiert  und  auf  dem  Schnitt 
mit  Tolmdmblau  1  :  3000  (15  Minuten)  gefarbt  worden  ist,  (Vergroflerung  etwa  lOmal).  Links  Anode, 
rechts  Kathode.  -  II.  Schnitt  durch  einen  andern  gleichbehandelten  Nerven  schematisch  gezeichnet' 
Die  Kerne  smd  wie  in  alien  folgenden  schematischen  Figuren  fortgelassen.  Der  Nerv  ist  verkiirzt 
'A"  ,T  T\  WGnigen  Achsenzylinde^  (4)  bestehend  gedacht.  Wert  wurde  nur  darauf  gelegt,  die 
Uunkelheit  der  Achsenzylinder  in  den  verschiedenen  Abschnitten  ihres  Verlaufs  moglichst  genau 
(d.  h.  dem  Priiparat  entsprechend)  wiederzugeben. 

sich  vor  der  Verwechslung  mit  gefarbten  Bindegewebsstrangen  hiiten). 
Wenn  man  an  der  Mitte  der  interpolaren  Strecke  angekommen  ist 
oder  bereits  etwas  iiber  dieselbe  hinaus  ist,  so  beginnen  die  Achsen- 
zylinder wieder  etwas  gefarbt  zu  sein  (Fig.  71  C)  und  nun  nimmt  die 
Farbung  nach  der  Kathode  zu  immer  mehr  zu,  urn  in  deren  Nahe  ganz 
stark  zu  werden  (Fig.  70  //  u.  Fig.  71  B). 

LaBt  man  einen  polarisierenden  Strom  von  gleicher  Starke  nur 
erne  kurze  Zeit  geschlossen,  z.  B.  10";  und  fixiert  dann;  so  ist  nichts 
von  den  beschnebenen  Veranderungen  zu  bemerken.  Die  ersten  deut- 
lichen  Veranderungen  zeigen  sich  nach  einer  SchlieBungsdauer  von 
emer  halben  bis  einer  Minute.  An  der  Anode  sieht  man  eine  kurz 
begrenzte  Helhgkeit,  bei  Durchstromung  von  einer  Minute  meist  be- 
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reits  eine  vollstandige  Farblosigkeit  (Fig.  72  A).  Die  Kathode  ist 
deutlick  dunkler  als  die  Umgebung,  aber  noch  nicht  so  dunkel  wie  bei 
langer  Durchstromung;  die  interpolare  Strecke  erscheint  auBer  in  der 
nachsten  Nahe  der  Pole  ganz  normal.  Wenn  man  jetzt  immer  langer© 
Durchstromungszeiten  anwendet,  so  dehnt  sich  das  Gebiet  der  Anoden- 
und  Kathodenveranderung  immer  weiter  nach  beiden  Seiten  bin  aus, 
so  daB  sich  etwa  nach  fiinf  Minuten  das  Bild  zeigt,  welches  auch  nach 
zehn  Minuten  langer  Durchstromung  zu  sehen  ist;  jedoch  ist  die 
Kathode  noch  nicht  ganz  so  dunkel  als  bei  dieser  Durchstromungsdauer 
und  die  helle  Zone  jenseits  der  Kathode  ist  nicht  oder  nur  ganz  un- 
deutlich  zu  bemerken  (Fig.  72  B). 

Hieraus  scheint  hervorzugehen,  daB  die  Fibrillensaure  allmahlich 
von  der  Anode  nach  beiden  Seiten,  aber  hauptsachlich  nach  der  Kathode 


B 


r 

c 


Fig.  72.     Schematische  Abbildungen    des  Polarisationsbildcs    unter    verschiedenen  Bedingungen. 
A  Starker  Strom,  eine  Minute  durcbstromt.    B  Bei  gleichem  Elektrodenabstand  und  gleicher  Strom- 
starke  fiinf  Minuten  durchstromt.    G  Bei  scbwacbem  Strom  zehn  Minuten  durchstromt. 

hin?  verdrangt  wird,  wahrend  sie  von  der  Kathode  sowohl  aus  der 
interpolaren  als  auch  aus  der  extrapolaren  Strecke  angezogen  wird 
und  zwar  aus  der  letzteren  weniger  intensiv.  Bei  langdauernder 
Durchstromung  wird  aber  auch  so  viel  Fibrillensaure  aus  der  extra- 
polaren Strecke  an  die  Kathode  gezogen,  daB  jenseits  derselben  ein 
deutlicher  Mangel  entsteht. 

Dieselben  Effekte  lassen  sich  nun  auch  bei  sehr  viel  schwacheren 
Stromen  erzielen ;  jedoch  muB  man  den  Strom  urn  so  langer  hindurch- 
flieBen  lassen,  je  schwacher  der  Strom  ist.  Bei  eingeschaltetem 
Rheochord  kann  man  bei  einer  Stromquelle  von  sechs  Daniells  manch- 
mal  schon  nach  funf  Minuten  ein  vollstandiges  Polarisationsbild  erzielen, 
wenn  auch  nur  die  drei  ersten  Stopsel  herausgenommen  sind,  d.  h. 
nach  meiner  approximativen  Messung  bei  einem  Strom  von  etwa 
0,02—0,03  Milliampere. 
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Bei  eiuer  Stromstarke,  welche  beiin  ScblieBen  noch  keine  voll- 
kommene  Leitungsunfahigkeit  der  Anode  ergibt,  sondern  bei  der  sicb 
dieselbe  erst  nack  etwa  20 — 30  Sekunden  ausbildet,  bekommt  man  in 

10  15   Minuten   ein   woblausgebildetes   Polarisationsbild   mit  voll- 

kommener  Farblosigkeit  der  ganzen  anodischen  Strecke;  jedocb  liegt 
bier  wie  bei  alien  scbwacben  Stromen  aucb  bei  langer  Dnrcbstromung 
der  farberiscbe  Indifferenzpunkt  naber  an  der  Anode.  (Anffallend  ist 
bei  den  scbwacben  Stromen,  daB  die  Anoden-  und  Katbodenveranderung 
weiter  auf  die  extrapolare  Strecke  iibergreift  als  es  in  der  Regel  bei 
starken  Stromen  der  Fall  ist.)  Fixiert  man  bei  einem  derartigen  Strom 
(etwa  0,01 — 0,02  Milliampere)  scbon  nacb  fiinf  Minnten,  so  findet  man 
nur  an  der  Katbode  eine  deutlicbe  Veranderung,  wabrend  die 
Anode  nocb  ziemlicb  unverandert  erscbeint.  Bei  nocb  scbwacberen 
Stromen  (von  weniger  als  0,01  Milliampere,  sogenannte  „scbwacbe 
Strome"  d.  b.  solcbe,  die  nur  ScblieBungszuckung  geben),  welcbe  die 
Anode  erst  nacb  3 — 4  Minuten  langer  Dnrcbstromung  leitungsunfabig 
macben,  kommt  es  aucb  bei  langster  Dnrcbstromung  (20  Minuten)  in 
der  Regel  nicbt  zu  einer  vollstandigen  Farblosigkeit  der  Anode.  Die- 
selbe zeigt  sicb  zwar  immer  wesentlicb  beller  als  normale  Nerven- 
stellen,  bebalt  aber  in  alien  Fasern  eine  geringe  Farbbarkeit  bei. 
Dagegen  zeigt  die  Katbode  immer  eine  sebr  deutlicbe  Verdunklung 
(Fig.  72  C).  Diese  Verdunklung  der  Katbode  zeigt  sicb  aucb  bei  nocb 
scbwacberen  Stromen,  welcbe  erst  nacb  20 — 30  Minuten  eine  Undurcb- 
gangigkeit  der  Anode  bervorrufen  und  die  die  Anode  aucb  nacb 
15 — 20  Minuten  nocb  nicbt  deutlicb  verandern.  Hieraus  ergibt  sicb,  daB 
die  Katbodenveranderung  eber  eintritt  oder  leicbter  bervorzurufen  ist 
als  die  Anodenveranderung. 

Offnet  man  einen  starken  Polarisationsstrom ,  nacbdem  er  etwa 
10'  gescblossen  war,  so  tritt,  wie  bekannt,  die  Leitungsfabigkeit  der 
vorber  anodiscb  gewesenen  Strecke  nicbt  sofort  wieder  ein,  ja  nacb 
sebr  starkem  und  andauerndem  Durcbstromen  kann  dei*  Nerv  dauernd 
oder  f tir  lange  Zeit  gescbadigt  sein.  W a r t e t  man  so  1  a n g e ,  bis 
der  Nerv  wieder  in  alien  Teilen  lei  tun  gsf  a  big  ist,  und 
fixiert  man  i b n  j  e t z t ,  so  s i e b t  man  s t e t s  a  1 1  e  d u r c b  den 
Strom  gesetzten  Veranderungen  wieder  ausgeglicben: 
Die  Anode  bat  wieder  normale  Farbbarkeit  und  an  der 
Katbode  ist  von  einer  starker  en  Far  bung  meist  nicbt  s 
mebr  zu  bemerken.  Bisweilen  findet  man  die  Anode,  nacbdem 
sie  wieder  vollstandig  durcbgangig  ist,  etwas  dunkler  als  normale 
Nervenf asern ;  die  Katbode  wird  nie  beller  als  normal  gefunden,  docb 
kann  sie  bei  zuruckgekebrter  normaler  Erregbarkeit  bisweilen  nocb 
etwas  dunkler  als  die  Umgebung  sein.  (Mit  Vorteil  verwendet  man 
zu   diesen  Versucben   Strome,   welcbe   eben   grade   imstande  sind, 
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ein  deutliches  Polarisationsbild  hervorzurufen.  Man  braucht  dann  nur 
10 — 20  Minuten  zu  warten  und  ist  doch  sicher,  daB  vorher  erne  Ver- 
anderung  bestand.)  Fixiert  man  nach  Offnung  des  Stronies,  noch  ehe 
die  Leitungsfahigkeit  der  Anode  wiedergekehrt  ist,  so  findet  man  die 
Anode  immer  noch  farblos  oder  wenigstens  bedeutend  heller  als  nor- 
male  Nervenstellen.  Kurz  nach  dem  Offnen  eines  starken  Stromes 
findet  man  fast  dasselbe  Bild,  wie  wenn  wakrend  der  Durchstromung 
fixiert  ist;  je  langer  man  wartet,  desto  mehr  zeigt  sich  die  anodische 
Streeke  des  Farbungsbildes  eingeengt  und  die  kathodische  Strecke 
heller.  Daraus  geht  hervor,  daB  die  Fibrillensaure  allmahlich  ihre 
normale  Verteilung  wiedergewinnt.  Diese  Restitution  nimmt  sehr  viel 
mehr  Zeit  in  Anspruch  als  zur  Hervorrufung  der  Veranderung  notig 
war.  Andrerseits  wird  durch  diese  Versuche  aber  auch  gezeigt,  daB 
eine  Nerven  strecke  nur  dann  leitungsfahig  ist,  wenn  sie 
eine  reichliche  Menge  Fibrillensaure  in  kontinuier- 
licher  Verteilung  besitzt.  Die  Anwesenheit  von  Fi- 
brillensaure an  den  Fibrillen  ist  Bedingung  der  Ner- 
venleitung! 

Wie  verhalten  sich  nun  die  Neurofibrillen  gegeniiber  dieser  offen- 
baren  Verschiebung  der  Fibrillensaure?  DaB  die  Fibrillen  bei  der 
konstanten  Durchstromung  nicht  aufgelost  werden,  laBt  sich  bereits 
aus  den  gewonlichen  Alkoholpraparaten  ersehen7  wenn  man  die  Schnitte 
nach  vorhergegangenem  Molybdanieren  mit  basischen  Farbstof f en, 
also  sekundar,  farbt.  Hier  zeigt  sich  derSchrumpfungs- 
strang  des  Achsenzylinders  iiberall  gleich  dunk  el  ge- 
farbt  und  auch  an  der  Anode  nicht  unterbrochen.  Von 
dem  im  primargefarbtenPraparat  so  deutlichhervor- 
tretenden  Farbungsunterschieden  ist  nichts  zu  sehen. 
Statt  dessen  zeigt  sich  aber  ein  morphologischer  Unterschied:  Die  ge- 
schrumpften  Achsenzylinder  sind  an  der  Anode  wesentlich  diinner  als 
an  normalen  Nervenstellen,  an  der  Kathode  aber  etwas  dicker  (letzteres 
ist  nicht  immer  deutlich).  Um  uber  die  Fibrillen  genauere  Aufschliisse 
zu  gewinnen,  muB  in  Osmiumsaure  fixiert  werden. 

Versuch  2.  Ein  Nerv  wird  wie  beim  Versuch  1  mit  dem  vollen 
Strom  von  fiinf  oder  sechs  Daniells  10'  durchstromt.  Dann  wird  die 
Glasschale  mit  1/3°/0  Osmiumsaure  gefitllt  und  nach  1  —  3  Minuten 
der  Strom  geoffnet.  Nach  12 — 24  Stunden  wird  der  Nerv  von  den 
Elektroden  herabgenommen  und  in  der  bekannten  Weise  (aber  ohne 
Reduktion)  weiter  behandelt  (Monckeberg  und  Bethe,  1899).  Ein  Teil 
der  Schnitte  wird  direkt  mit  Toluidinblau  gefarbt  und  die  Farbung 
nach  dem  Waschen  mit  molybdansaurem  Ammonium  fixiert,  ein  andrer 
Teil  wird  erst  molybdaniert  und  dann  gefarbt.  Die  Praparate 
zeigen    keinen  Unterschied    untereinander.    An  alien 
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S  t  e  1 1  e  n  t  r  e  t  e  n  die  F  i  b  r  i  1 1  e  u  m  i  t  der  g 1  e  i  c  h  e  n  S  c  h  a  r  f  e 
und  Deutlichkeit  hervor;  sie  durchziehen  die  Anode 
ebenso  glatt  wie  die  Kathode  und  die  interpolare 
Strecke;  sie  sind  an  der  Anode  nicht  d tinner  als  normal 
und  an  der  Kathode  nicht  dicker:  kurz,  man  kann  an 
diesen  Praparaten  nicht  s  e  h  e  n ,  daB  m i t  dem  Nerven 
irgend  ein  Eingriff  vorgenommen  ist.  Da  auch  das  direkt 
gefarbte  Praparat  nichts  von  einer  Anodenhelligkeit  und  Kathoden- 
dunkelheit  erkennen  laBt ,  so  kann  man  schlieBen ,  daB  die  direkte 
Farbbarkeit  nach  Osmierung*  nichts  mit  der  primaren  Farbbarkeit  nach 
Alkoholbehandlung ,  also  der  Anwesenheit  von  Fibrillensaure ,  zu  tun 
hat.  Die  Fibrillensaure  geht  bei  der  Osmiumsaurebehandlung  (vielleicht 
durch  Oxydation?)  verloren,  woftir  sich  auch  andres  anfiihren  laBt. 

Bei  der  konstanten  D  ur  chstromung  we r den  also  die 
Fibrillen,  soweit  sich  das  mit  unsern  Mitteln  erkennen 
1  a B t ,  nicht  verandert!  Was  geandert  w i r d ,  ist  die 
Verteilung  der  an  i  linen  haft  en  den  Fibrillensaure.  (Eine 
andre  Auffassung  der  Befunde  wird  spaterhin  Berticksicktigung  finden.) 
Da  die  Fibrillenbundel  im  Alkoholpraparat  bei  sekundarer  Farbung 
an  der  Anode  dtinner  gefunden  werden  als  an  der  Kathode ,  die 
Fibrillen  selber  aber  keine  Verjiingung  an  der  Anode  zeigen,  so 
konnte  man  auf  den  Gedanken  kommen ,  daB  dieses  Verhalten  durch 
die  Abwesenheit  resp.  Anwesenheit  von  Fibrillensaure  hervorgerufen 
wird.  Dieser  SchluB  ware  aber  verfruht.  Im  Jahre  1868  wurde 
namlich  von  Munk  gezeigt,  daB  am  durchstromten  Nerven  das  Reuss- 
sche  Phanomen,  namlich  Wassertransport  von  der  Anode  zur  Kathode, 
in  Erscheinung  tritt  (siehe  auch  Quincke ,  Annalen  der  Physik  und 
Chemie7  Bd.  113,  1861).  Es  ist  nun  moglich,  daB  die  Wasserverarmung 
der  Anodengegend  (sie  greift  nach  Munk  auf  die  extrapolare  Strecke 
tiber)  im  Alkoholpraparat  in  der  Dunne  der  Schrumpfungsbundel  zum 
Ausdruck  komrnt,  daB  sie  sich  aber  (lurch  den  langen  Aufenthalt  in 
einer  wasserigen  Losung  bei  der  Osmiumfixierung  wieder  ausgleicht. 
(Es  sei  hier  erwahnt,  daB  Munk  den  Wassertransport  mit  der  physio - 
logischen  Wirkung  des  konstanten  Stromes  in  Zusammenhang  bringt.) 

Aus  den  bisher  beschriebenen  Versuchen  kann  man  folgende  Vor- 
stellungen  ableiten.  Der  konstante  Strom  hebt  an  der  Anode  die  Ver- 
bindung  zwischen  Fibrillensaure  und  Fibrille  auf,  wahrend  er  sie  an 
der  Kathode  festigt  •  die  Anode  stoBt  auBerdem  die  Fibrillensaure  ab, 
die  Kathode  zieht  sie  an.  (Gegen  einen  direkten  Vergleich  der  Fibrillen- 
saure mit  einem  Kation  spricht  die  Ausdehnung  der  Wirkung  auf  die 
extrapolare  Strecke.)  Die  Ansammlung  an  der  Kathode  wird  sich 
auBer  auf  eine  ganz  andre  Weise,  auf  die  ich  spater  zu  sprechen 
komme,  nur  durch  eine  Wanderung  d e r  F i b r i  1 1  e n s a u r e  erklaren 
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lassen.  Dagegen  konnte  man  das  Fehlen  von  Fibrillensaure  an  der 
Anode  auf  folgende  Weise  erklaren:  Die  Anode  bewirkt  zwar  eine 
Abspaltung  der  Fibrillensaure;  diese  bleibt  aber  ruhig  an  Ort  und 
Stelle  liegen  und  wird,  da  die  freie  Saure  in  Alkohol  loslich  ist,  beim 
Fixieren  herausgelost.  Gegen  diese  Deutung  spricbt  bereits  die  Lang- 
samkeit,  mit  der  das  Polarisationsbild  erscheint  und  verschwindet .; 
es  laBt  sich  aber  auch  direkt  zeigen,  daB  sie  unrichtig  ist.  (Beweis 
in  Versucb  3  und  4.)  Es  bliebe  also  nur  die  andre  Annakme,  daB  die 
Fibrillensaure  auch  von  der  Anode  fortwandert.  Da  nun  im  Alkokol- 
praparat  sich  nicht  nur  die  Anode  selber,  sondern  auch  ihre  extra- 
polare  Nachbarschaft  farblos  findet,  so  muB  man  annehmen,  daB  die 
Fibrillensaure  auch  nach  hierhin  (also  in  extrapolarer  Bichtung)  fort- 
geschoben  wird.  Da  die  Fibrillen  dieser  Gegend  nach  der  eben  ge- 
machten  Annahme  eine  verminderte  Haftfahigkeit  fur  die  Fibrillensaure 
kaben,  so  muB  die  extrapolarverschobene  Fibrillensaure  frei  bleiben; 
sie  wird  also  bei  Alkoholfixierung  gelost  und  kann  nicht  zur  Dar- 
stellung  gelangen.  Wendet  man  nun  ein  Mittel  an,  welches  die  Fibrillen- 
saure nicht  lost,  so  muB  man  die  freie  Fibrillensaure  jenseits  der 
Anode  nachweisen  konnen.  Das  Mittel,  diesen  Zweck  zu  erreichen, 
besitzen  wir  im  Ather. 

Versuch  3.  Ein  Nerv  wird  in  der  gewohnten  Weise  10'  durch- 
stromt  und  dann  die  Schale  mit  Ather  gefiillt.  (Weitere  Behandlung 
siehe  S.  146.)  In  solchen  Praparaten  sieht  man,  wie  erwahnt,  die 
Fibrillen  zwar  auch  etwas  zusammengeschnurrt ,  aber  in  der  Kegel 
doch  nicht  so  stark,  daB  sie  nicht  noch  als  Individuen  zu  sehen 
waren.  (AuBerordentlich  storend  bei  der  Untersuchung  ist  die  starke 
Mitfarbung  der  geronnenen  Markscheiden.  Nur  mit  Hilfe  der  01- 
immersion  ist  eine  Auflosung  moglich.) x)  Weit  jenseits  der  Pole  sieht 
man  die  Fibrillen  normal  gefarbt  (Fig.  73  L).  An  der  Kathode 
nimmt  die  Far  bung  der  Fibrillen  wesentlich  zu  und  man 
kann  deutlich  sehen,  daB  das  Plus  an  Far  bung  wirklich  auf 
die  Fibrillen  und  nicht  etwa  auf  die  Perifibrillar- 
substanz  zu  beziehen  ist  (Fig.  73  //.).  Nach  der  Anode  hin 
nimmt  die  Farbung  nun  in  der  interpolaren  Strecke  immer  mehr  ab, 
ganz  wie  bei  Alkoholpraparaten ,  bis  die  Fibrillen  schlieBlich 
ganz  farblos  werden.  So  geht  es  fort  bis  iiber  die  Anode 
hinaus,  wo  die  Fibrillen  dann  allmahlich  wieder  dunkler  werden 
(Fig.  73  IV).  Extrapolar  von  der  Anode  und  noch  bis  in  die  Gegend 
hinein,  wo  die  Fibrillen  schon  wieder  gefarbt  sind,  sieht  man  nun 
um  die  Fibrillenbiindel  herum,  besonders  auf  der  dem  Auflagepunkt 

1)  Dieser  Ubelstand  wird  durch  die  neue  Athermethode  (p.  146)  gehobeu. 
Ich  habe  aber  bisher  keine  Zeit  gefunden,  die  Versuche  mit  dieser  Methode  zu 
wiederholen. 
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des  Nerven  gegeniiberliegenden  Seite,  aber  auch  zwischen  den  Fibrillen 
selber  sehr  kleine,  dunk  el  gefarbte  KorncJien,  welcbe  an 
der  Kathode  und  an  alien  normalen  Nervenstellen  feblen  (Fig*.  73  III. 
und  IV).  Ich  glaube,  daB  man  diese  K  or  neb  en  als  das  Far- 
bungsprodukt  der  freien  Fibrillensaure  (oder  ihres  Alkali 
salzes,  denn  sie  verscbwinden  leicht,  wenn  der  Nerv  vor  dem  Farben 
gewassert  wird)  wird  anseben  miissen! 

AuBer  an  dieser  Stelle  babe  icb  sie  aber  mancbmal  nocb  an  einer 
andern  bemerkt,  namlicb  in  der  Gegend  des  Indifferenzpunktes.  Icb 
hatte  dies  theoretiscb  nicbt  vorausgesetzt  7  sebe  aber,  nacbdem  der 
Refund  gemacht  ist,  ein,  daB  ein  Vorkommen  freier  Fibrillensaure 


I.  ir. 

rnJ  A. 


TV.  M. 


mmnm  ■  <  mBMmmium          unr  S       {  '*s*'*>*+s**-*~+*~g^^+^*****' 


V. 


Fig.  73.  Nervenfasern  aus  verschiedenen  Gegenden  polarisierter  Nerven  nach  der  (alteren)  Ather- 
niethode  behandelt.  (Apochromat  1,30,  Kompensationsocular  6,  Zeichenapparat).  m.  die  langs- 
geschnittene ,  kornige  Markscheide.  A.  der  Achsenzylinder.  —  /.  Aus  einer  normalen  Nervenstelle. 
IT.  Aus  der  Kathodengegend.  III.  und  IV.  Aus  der  Anodeugegend,  III.  direkt  iiber  der  Elektrode, 
IV.  etwas  mehr  extrapolar.  (I.—IV.  aus  demselben  Schnitt).  V.  Faser  aus  der  Anodengegend  von 
einem  Nerven  ,  dessen  positive  Elektrode  extrapolar  wahrend  der  Polarisation  verschoben  wurde. 


an  dieser  Stelle  hatte  erwartet  werden  konnen,  denn  wir  haben  ja 
auch  hier  mangelhafte  Affinitat  der  Fibrillen,  so  daB  Fibrillensaure,  die 
noch  nicbt  bis  zur  Kathode  gelangt  ist,  hier  frei  gefunden  werden  muB. 

Wenn  es  richtig  ist,  daB  die  Anode  die  Fibrillensaure  extrapolar 
verdningt,  so  muB  eine  ansehnlichere  Menge  derselben 
extrapolar  gefunden  werden,  wenn  man  die  Anode 
wahrend  der  Durchstromung  in  extrapolarer  Ricbtung 
verschiebt.  Ein  solcher  Versuch  wurde,  wenn  er  positiv  ausfiele, 
als  Beweis  dafiir  gelten  diirfen,  daB  die  bei  Fixierung  des  Polarisations - 
bildes  mittels  Ather  jenseits  der  Anode  gefundenen  farbbaren  Kornchen 
wirklich  mit  der  freien  Fibrillensaure  zu  identifizieren  sind. 
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Versuch  4.  Die  Aufstellung  des  Apparates  erfolgt  wie  bei  den 
friiheren  Versucken,  nur  wird  die  Anodenelektrode  an  einer  Sckrauben- 
spindel  befestigt,  so  daB  sie  in  der  Langsackse  des  Nerven  allmaklick 
versckoben  werden  kann.  (Ubrigens  kann  man  die  Versckiebung  bei 
geniigender  Vorsicbt  aucb  aus  freier  Hand  besorgen.)  Die  Katkoden- 
elektrode  wird  nahe  am  Muskel  an  den  Nerven  angelegt,  die  Anoden- 
elektrode etwa  1/2  cm  von  ihr  entfernt  in  proximaler  Lage.  Der 
polarisierende  Strom  wird  zunackst  ohne  Veranderung  der  Lage  der 
Elektroden  zwei  Minuten  geschlossen  gekalten;  dann  fangt  man  an 
die  Anodenelektrode  langsam  proximalwarts  zu  bewegen.  Auf  jeden 
Millimeter  Verscbiebung  bat  man  etwa  eine  Minute  zu  recbnen.  Wenn 
die  Anode  urn  10 — 15  mm  versckoben  ist,  fullt  man  die  Sckale  mit 


ii. 


w 


JR. 


Fig.  74.  Schematische  Darstellungen  des  Polarisationsbildes.  Der  Nerv  ist  als  eine  einzige  grofie 
Nervenfaser  gedacht.  Die  dunkle  Koutur  bedeutet  die  Markscheide ,  der  Strang  in  der  Mitte  den 
Achsenzylinder.  A".  Kathode ,  A.  Anode.  —  /.  Die  Elektroden  stehen  wahrend  des  Versuches  fest. 
Athermethode.  II.  und  III.  Die  positive  Elektrode  wird  wahrend  des  Versuches  langsam  in  der 
Eichtung  des  Pfeiles  verschoben.    II.  Mit  der  Athermethode  untersucht  ,  III  mit  der  Alkohol- 

methode  untersucht. 

Atker.  In  einem  Kontrollversuck  wird  genau  so  verfakren,  die  Fixation 
aber  in  der  ublicken  Weise  mit  Alkokol  vorgenommen. 

Zunackst  der  Alkokolnerv:  Die  ganze  Versckiebungs- 
strecke  der  an odiscken  Elektrode  istfreivonFibrillen- 
s a ure  (Fig.  74  III.),  jenseits  derselben  siekt  der  Nerv  aus?  wie  wenn 
die  Elektrode  nickt  versckoben  ware.  Durck  die  groBe  Nake  des 
farberiscken  Indifferenzpunktes  an  der  Katkode  untersckeidet  sick 
solck  Nerv  von  einem  in  gewoknlicker  Weise  polarisierten.  Ist  zu 
sclmell  bewegt;  so  bleiben  einzelne  Faserstellen  gefarbt.  Uber  15  mm 
fibrillensaurefreie  Strecke  babe  ick  nickt  erzielen  konnen?  dock  mag 
dies  bei  weiteren  Versucken  gelingen. 

Der  Atker  nerv  zeigt  dieganzeVersckiebungsstrecke 
in  g  1  e i c k e r  Weise  f r e i  von  F i b r i  1 1  e n s a u r e.  An  der  Anode 
und  jenseits  derselben  f i n d e t  man  aber  in  reichlicher 
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Menge  fa rb bare  Ko ruck  en  urn  die  Fibrillenbtmdel  heriun  und 
aucb  zwiscben  denselben.  Hier  ist  fast  immer  das  bereits  erwaknte 
Verhalten  sebr  ausgesprocken ,  daB  die  Haup  tans  a  Him  lung  der 
Korncken  auf  der  Seite  des  Fibrillenbundels  (oder  an  der  Wand 
der  Marksckeide)  liegt ,  welcke  von  der  Auflagestelle,  also 
der  Anode ,  am  weitesten  entfernt  war!  Hierin  sckeint  mil- 
der beste  Beweis  dafiir  zu  liegen,  daB  die  Fibrillensaure  von  der 
Anode  abgestoBen  wird.    (Fig.  74  II.  and  Fig.  73  V.) 

Naek  diesen  Befunden  zeigt  sick  also  die  Moglichkeit,  die  Fibrillen- 
saure gewissermaBen  aus  dem  Nerven  kerauszumelken.  Es  sckeint 
mir  auBerdem  durck  dieselben  erwiesen  zu  sein ,  daB  die  Anode 
die  Fibrillensanre  n a c k  b e i d e n  8 e i t e n  verdrangt  und 
die  F i b r i  1 1  e n  derFakigkeit  b e r a u b t ,  dieFibrillensaure 
f  e  s  t  z  u  b  a  1 1  e  n. 

Es  drangen  sick  nun  zunackst  zwei  Fragen  auf :  1 .  Tritt  die  Ver- 
anderung des  Farbungsbildes  nur  an  lebenden  Nerven  auf?  2.  Wenn 
diese  Frage  mit  ja  beantwortet  werden  muB :  Berukt  der  Effekt  nickt 
lediglick  auf  der  durck  den  Strom  kervorgerufenen  Ansammlung  von 
Anionen  und  Kationen? 

Die  Entsckeidung  der  ersten  Frage  ist  sekr  einfack,  die  der 
zweiten  bereitet  Sckwierigkeiten. 

Versuck  5.  Ein  Frosck  wird  durck  allmaklickes  Erwarmen  eben 
grade  warmestarr  gemackt.  Der  Hiiftnerv  wird  dann  freigelegt  und 
auf  seine  vollkommene  Unerregbarkeit  gepriift.  Ist  diese  vorkanden, 
so  wird  er  kerausprapariert  und  zekn  Minuten  oder  langer  mit  einem 
starken  Strom  durckstromt.  —  Die  Scknitte  zeigen  audi  riack 
s t a r k s t e r  D u r c k s t r o m u n g  e i n e  vollstandig  g  1  e i c k e  F a r - 
bung  an  alien  Teilen  der  Nervenstrecke! 

Versuck  6.  Ein  Froscknerv  wird  fur  kurze  Zeit  in  Alkokol  ge- 
legt,  dann  mit  Kocksalzlosung  ausgewascken  und  in  gleicker  Weise 
durckstromt.  Audi  in  dieseni  Fall  ist  weder  an  der  Anode  nock  an 
der  Katkode  eine  Veranderung  der  Farbbarkeit  zu  bemerken. 

Aus  diesen  Versucben,  die  in  mannigf acker  Weise  abgeandert 
werden  konnen,  gekt  mit  Sickerkeit  kervor,  daB  der  konstante 
Strom  am  to  ten  Nerven  keine  Veranderung  in  der  Ver- 
teilung  der  Fibrillens  aur e  kervorzuruf  en  imstande  ist. 
Wir  kaben  es  also  bei  dem  Auftreten  eines  Polarisationsbildes  mit 
einer  Ersckeinung  zu  tun,  die  an  das  Vorkandensein  der  lebenden 
Struktur  gebunden  ist. 

In  der  Atkernarkose  verliert,  wie  sckon  oben  erwaknt,  der  Nerv 
die  Eigensckaft  zu  leiten  und  erregt  zu  werden.  Wir  mitssen  an- 
nekmen,  daB  der  Atker  diejenigen  Veranderungen,  welcke  das  Wesen 
der  Nervenleitung  ausmacken,  an  ikrem  Zustandekommen  ganz  ver- 
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hindert  oder  wenigstens  hemmt.  Zerstorencl  auf  die  lebende  Struktur 
kann  der  Atber  dabei  nicht  wirken,  da  ja  nach  dem  Vertreiben  des 
Atbers  durch  einen  Luftstrom  die  Erregbarkeit  und  Leitungsfahigkeit 
wiederkehrt.  Wexm  man  daber  den  Nerven  wabrend  der  Atbernarkose 
der  Wirkung  des  polarisierenden  Stroms  aussetzt,  so  kann  man  sicber 
sein,  ibn  auf  lebende  und  nur  im  Angenblick  leistungsunfahige  Substanz 
einwirken  zu  lassen.  Der  elektriscbe  Widerstand  des  Nerven  steigt 
zwar  in  der  Atbernarkose,  docb  laBt  sich  dies  durcb  Anwendung 
starkerer  Strome  kompensieren. 

Versuch  7.  Die  Aufstelhmg  der  Apparate  muB  zu  den  Atber- 
versucben  eine  kleine  Anderung  erfabren :  Icb  setze  in  die  Glasscbale 
ein  kleineres  flacbes  Scbalcben  hinein ,  welcbes  einen  Durcbmesser 
von  ungefahr  2  cm;  eine  licbten  Hohe  von  7  mm  bat.  An  zwei  gegen- 
iiberliegenden  Stellen  ist  der  Rand  des  Scbalcbens  soweit  eingekerbt, 
daB  ein  Froscbnerv  bequem  in  dem  Ausscbnitt  Platz  hat.  Senkrecbt 
zur  Verbindungslinie  dieser  Stellen  ist  die  Wand  des  Scbalcbens  an 
zwei  Stellen,  welcbe  1  cm  voneinander  entfernt  sind,  bis  auf  den 
Boden  und  in  einer  Breite  von  3  mm  ausgescbliffen.  Auf  das  Schalcben 
pafit  ein  Glimmerdeckel ,  der  an  einer  Stelle  ein  kleines  Locb  bat, 
unter  das  ein  Stiickcben  Watte  geklebt  ist.  LaBt  man  auf  das  Locb 
von  auBen  einen  Atbertropfen  fallen,  so  wird  dieser  von  der  innen- 
b.efindlichen  Watte  sofort  aufgesogen.  Auf  diese  Weise  kann  man  die 
Narkose  innerhalb  der  Kammer  genugend  regulieren.  Vor  der  Anstellung 
einer  Versucbes  werden  zwei  Wtirste  aus  Kocbsalzton  so  in  die  Scbale 
gelegt,  daB  sie  aus  den  groBen  Ausscbnitten  des  Randes  berausragen 
und  diese  gerade  verschlieBen.  Innerbalb  der  Scbale  werden  sie  auf 
den  Boden  gepreBt  und  prismatiscb  geformt.  Die  vorstebenden  Ton- 
stiicke  werden  dann  an  die  Tonpfropfe  der  Stiefelelektroden  gepreBt, 
welcbe,  wie  bei  den  vorigen  Versucben,  in  die  groBe  Schale  hinein- 
ragen.  Nacbdem  man  sicb  dann  davon  uberzeugt  bat,  daB  nicbt 
etwa  durcb  Auflegen  des  Glimmerdeckels  ein  StromscbluB  bervorgerufen 
wird,  wird  der  Nerv  iiber  die  beiden  Elektroden  im  Scbalcben  und 
itber  die  Reizelektroden  gelegt  und  das  Scbalcben  mit  dem  Glimmer- 
deckel  bedeckt,  dessen  Wattebauscb  mit  einem  Tropfen  Atber  bescbickt 
ist.  Von  Zeit  zu  Zeit  wird  gepriift,  ob  die  Atberstrecke  fiir  den 
proximal  angesetzten  Reiz  noch  durcbgangig  ist.  Nacb  etwa  einer 
Minute  pflegt  aucb  bei  starkster  Reizung  kein  Erfolg  mebr  am  Muskel 
einzutreten.  Icb  warte  dann  nocb  etwa  eine  halbe  Minute  und  scblieBe 
nun  den  Strom  fiir  zebn  Minuten,  wabrend  welcher  Zeit  der  Watte- 
bauscb immer  atberfeucbt  gebalten  wird.  Hierauf  wird  der  Deckel 
geboben  und  die  groBe  Scbale  scbnell  mit  Alkobol  gefiillt.  Nacb  einer 
weiteren  Minute  wird  der  Strom  geoffnet. 

Die  Scbnitte   so   behandelter  Nerven   lassen  aucb 
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nicht  die  geringsten  Anzeichen  von  einer  Kathoden- 
oder  Anodenveranderung  erkennen.  Sie  sehen  grade 
so  a  us,  als  wenn  der  Nerv  iiberhaupt  nicht  durchstr  omt 
w or den  ware. 

Schliefit  man  den  konstanten  Strom  grade  in  dem  Augenblick, 
in  dem  der  zentral  angesetzte  Reiz  keinen  Effekt  mehr  ausitbt,  wo  also 
ein  in  der  Kammerstrecke  angesetzter  Reiz  noch  eben  wirksam  sein 
wiirde,  oder  gibt  man  nur  wenig  Ather,  so  findet  man  an  der  Anode 
eine  schwache  und  wenig  ausgedehnte  Abnahme  der  primaren  Farb- 
barkeit;  an  der  Kathode  dagegen  keine  Veranderung.  Die  Kathoden- 
veranderung  w  i  r  d  also  1  e  i  c  h  t  e  r  d  u  r  e  h  A  t  h  e  r  d  a  m  p  f  e 
unterdriiekt  als  die  Anodenveranderung.  iDaB  ich  mich 
davon  iiberzeugt  habe,  daB  die  angewandte  Starke  and  Dauer  der 
Narkose  den  Nerven  noch  nicht  totet,  sondern  noch  eine  Erholung 
zulaBt,  brauche  ich  wohl  kaum  zu  erwahnen.) 

Ganz  dasselbe  Resultat  erhalt  man,  wenn  man  statt  Ather  Alkohol, 
Chloroform  oder  Ammoniak  anwendet.  1st  die  Erregbarkeit  in  der 
Kammerstrecke  aufgehoben,  so  tritt  keine  Veranderung  des  Farbungs- 
bildes  bei  konstanter  Durchstromung  ein. 

Aus  diesen  Resultaten  scheint  mir  hervorzugehen,  daB  die  Ver- 
anderung in  der  V e r t e i  1  u n g  der  F i b r i  1 1  e n s a u r e  nicht 
nur  das  Vorhandensein  der  lebenden  Struktur,  sondern 
a u c h  die  Funktionsfahigkeit  der  benutzten  Nerven- 
strecke  zur  Voraussetzung  hat7  und  ich  glaube  nicht  zu  weit 
zu  gehen ,  wenn  ich  behaupte :  Die  Veranderung  in  der  V e r - 
t e i  1  u n g  der  Fibrillensaure  bei  der  E i n w i r k u n g  e i n e s 
konstanten  Stromes  ist  ein  Lebensvorgang.  Die  Nar- 
cotic a  h e b e n  die  Bewegungsfahigkeit  der  Fibrillen- 
saure a  u  f ,  und  die  Bewegungsfahigkeit  der  Fibrillen- 
saure ist  Bedingung  f li r  die  Nervenleitung. 

Eine  ganz  andre  Wirkung  zeigte  sich  bei  der  Polarisation  von 
Nerven,  welche  sich  in  einer  reinen  Kohlensaure-Atmosphare  befinden. 
(Es  wurde  hierzu  eine  besonders  konstruierte  Kammer  verwendet.  Die 
Polarisation  begann  zwanzig  Minuten  nach  dem  Beginn  der  Gas- 
einleitung.)  Bei  den  drei  angestellten  Versuchen  zeigte  sich  die  Anode 
viel  Aveiter  ausgedehnt  als  im  gleich  lange  und  gleich  stark  durch- 
stromten  Kontrollnerv.  Der  Hohepunkt  der  Kathodenausbildung  lag  in 
alien  drei  Fallen  nicht  iiber  der  Elektrode,  sondern  intrapolar 
von  derselben.  Bei  zweien  der  Nerven  lag  ein  zweites  Farbungs- 
maximum  extrapolar  von  der  Kathode.  Beispiel:  Normaler  Nerv  (N.) 
und  C02  Nerv  (n.)  zehn  Minuten  bei  1,5  cm  Elektrodenabstancl  mit 
Strom  von  0,06  Milliampere  durchstromt.  Farblosigkeit  der  Anode  in 
N.  3  mm,  in  n.  5,5  mm.   Kathodenveranderung  in  N.  an  der  Elektrode, 
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Ausdehnung  5  mm.  n.  zeigt  an  der  Auflagestelle  in  einer  Ausdehnung 
von  1,2  mm  normale  Farbung.  Farbungsmaximum  intrapolar  davon 
1,8  mm  lang,  extrapolar  2,8  mm  lang. 

Ich  komme  nun  zu  der  Frage  zuriick,  ob  die  geschilderten  Ver- 
anderungen  auf  die  Ansammlung  von  Ionen  zurtickgefiihrt  werden 
konnen.  Eine  klare  Vorstellung  konnte  man  sicb  nicht  machen,  wie  die 
Ionen  in  dieser  Weise  wirken  sollten,  da  die  in  Betracbt  kommenden 
Anionen  (Ci~  P04~  und  C03— )  die  Fibrillensaure  nicht  in  Wasser 
loslich  macben  und  die  Kationen  (Na+,  Ca+  und  K+)  die  Fibrillen- 
saure losen.  Hiernacb  sollte  man  eher  erwarten ,  daB  die  Anode  un- 
verandert,  die  Kathode  aber  farblos  ware.  Bei  der  Annahme  einer 
inneren  Polarisation  im  Sinne  der  Kernleitertheorie  (Ausbildung  einer 
inneren  Anode  an  der  Kathode  und  umgekehrt)  wiirden  sich  die  Be- 


Fig.  75.  Schematische  Darstellung  des  Polarisationsbildes  bei  gleicher  Stromstarke,  gleichem  Elek- 
trodenabstand  (1  cm) ,   gleicblanger  Durcbstromung  (10  Minuten)  und  verschiedener  Temperatur. 

I.  3°  C.    //.  18°  C.    III.  35°  C. 

dingungen  allerdings  umkehren.  Gegen  eine  direkte  Zuriickfuhrung 
der  Fibrillensaurewanderung  auf  Ionenwirkung  scheinen  mir  aber 
die  Resultate  am  toten  und  narkotisierten  Nerven  zu  sprechen. 
Beim  toten  Nerven  tritt  die  Wanderung  der  Ionen  voraussichtlich 
ebensogut.  ein  wie  am  lebenden  Nerven ,  von  einem  Polarisationsbild 
ist  aber  nichts  zu  sehen.  Ather  und  Alkohol  behindern  zwar  die  Be- 
weglichkeit  der  Ionen,  aber  bei  der  in  den  Versuchen  angewandten 
Konzentration  diirfte  die  Behinderung  doch  nicht  groB  genug  sein, 
um  eine  Wanderung  ganz  zu  verhindern,  zumal  bei  sehr  starken 
Stromen. 

Ein  weiterer  Einwand  gegen  die  Zuriickf  iihrung  der  Polarisations- 
bilder  auf  einfache  Ionenwirkung  ergibt  sich  aus  den  Befunden,  welche 
die  Untersuchung  des  Polarisationsbildes  bei  verschiedener  Temperatur 
zu  Tage  fordert. 
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Versuch  8.  Drei  moglichst  gleichartige  Frosche  werden  ausgesucht. 
Der  erste  wird  fur  24  Stunden  bei  einer  Temperatur  von  0°  bis  +  3°  C. 
aufbewahrt,  der  zweite  kommt  fur  die  gleiche  Zeit  in  eine  Temperatur 
von  etwa  18°  C. ,  der  dritte  wird  etwa  12  Stunden  vor  Beginn  des 
Versuches  in  einen  Brutschrank  gesetzt,  der  eine  Temperatur  von  etwa 
35°  C.  zeigt.  Zum  Versuch  werden  die  Elektroden  in  einen  Raum 
gestellt,  der  die  gleiche  Temperatur  hat,  wie  die  zugekorigen  Frosche. 
Der  Abstand  der  Elektroden  wird  stets  gleich  gemacht  und  zur 
Polarisation  ein  gleich  starker  Strom  verwendet.  Die  Fixation  erfolgt 
mit  Alkohol  von  stets  der  gleichen  Temperatur  (18°  C).  Die  Nerven 
von  alien  drei  Froschen  werden  gleich  lange  durchstromt.  (Drei  Ver- 
suchsreihen ,  an  neun  Froschen  angestellt,  ergaben  ganz  gleiche 
Resultate.)  —  Der  bei  3°  C.  (Fig.  75  ,  I)  polarisierte  Nerv  zeigt  nur 
eine  geringe  und  engbegrenzte  Anodenhelligkeit ,  dagegen  ist  die 
Kathodendunkelheit  deutlich.  Der  Nerv  II  (18°  C.,  Fig.  75,  II)  zeigt 
die  Anoden-  und  Kathodenveranderung  in  der  gewohnten  Starke  und 
Ausdehnung.  Der  bei  35°  C.  polarisierte  Nerv  (Fig.  75 ,  III)  zeigt 
eine  starke  und  sehr  weit  ausgedehnte  Anodenhelligkeit,  dagegen  ist 
die  Kathodenveranderung  nur  eben  angedeutet.  Die  folgende  Tabelle 
gibt  die  Ausmessung  des  abgebildeten  Falles. 

Polarisationsdauer  10  Minuten,  Strom  von  0,05  Milliampere. 

Entfernimg  des  farberischen 
Indifferenzpunktes  von  der 
Anodenelektrode. 
Anode  extrapolar     intrapolar  Kathode 

3°  C.   nicht  farblos  0,8  mm       2,0  mm  dunkel 

18°  C.   farblos  auf  3,5  mm      2,5  mm       4,3  mm  dunkel 
35°  C.   farblos  auf  4,7  mm      2,8  mm       4,7  mm     kaum  dunkler  als 

normale  Stellen. 

N i e d e r e  Temperatur  behindert  also  die  A  u  s  b  i  1  d  u  n  g 
der  Anodenveranderung,  hohere  die  der  Kathoden- 
veranderung.1) Dies  Verhalten  diirfte  sich  nach  dem,  was  itber 
die  Ionenverschiebung  bekannt  ist,  nicht  zu  erklaren  sein.  Es  sei 
hier  auch  nochmals  darauf  hingewiesen,  daB  die  Anoden-  und  Kathoden- 
veranderung bei  den  polarisierten  Nerven  sich  nicht  auf  die  intrapolare 
Strecke  beschranken,  sondern  sich  auch  extrapolar  ziemlich  weit  aus- 
dehnen.   Entsprechende  Erscheinungen  sind  bei  der  Elektrolyse,  so  viel 

1)  Diese  Bef'unde  stehen  in  einem  anffallenden  Gegensatz  zu  der  durch 
Waller  und  Boruttau   gefundenen  Tatsache,    daft  Kalte  den  Katelektrotonus 

starker  herabsetzt  als  den  Anelektrotonus  (Vergrofierung  von  ^)  und  daf]  Warrae 

A 

mngekehrt  wirkt  (Verkleinerung  von 

19* 
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ich  weiB,  nicht  bekannt.  Ich  halte  es  demnach  far  sehr  unwahr- 
scheinlich,  daB  die  Verteilung  der  Fibrillensaure  durch  den  konstanten 
Strom  die  primare  Wanderung  der  Ionen  zur  Ursache  hat. 

Sehr  viel  eher  lassen  sick  die  beschriebenen  Erscheinungen, 
wenigstens  in  einem  Teil,  mit  dem  Phanomen  der  Konvektion  in  Zu- 
sammenbang  bringen.  Unter  Konvektion  versteht  man  (siehe  Quincke 
1861,  Lehmann  1888 ,  Warburg  1895)  die  Fortfiihrung  von  Flussig- 
keit  resp.  fester  Teilchen,  die  in  Fliissigkeit  suspendiert  sind,  durch 
den  elektrischen  Strom.  Diese  kann  in  der  Richtung  des  Stromes 
(Wasser,  Terpentinol,  Toluol;  Platin,  Gold,  Quarz  u.  s.  w.  in  Terpentinol 
suspendiert)  aber  auch  entgegen  der  Richtung  des  elektrischen  Stromes 
erfolgen  (verunreinigter  Alkohol,  Schwefel  in  Terpentinol,  Gasblasen 
in  Alkohol  [Quincke],  Tonpulver  in  Wasser  [Reuss]  u.  s.  w.).  Be- 
sonders  geeignet  zum  Studium  dieser  Erscheinung  scheinen  mir  ge- 
quollene  und  mit  Farbstoffen  imbibierte  Gelatinestreifen  zu  sein.  Die 
Wasserbewegung  ist  bereits  von  Munk  und  andern  an  Gelatinestreifen 
studiert  worden;  andrerseits  hat  bereits  Smidt  beobachtet,  daB  Me- 
thylenblau  in  wasserigen  Losungen  zur  Kathode  wandert.  An  gefarbten 
Gelatinestreifen  konnen  beide  Prozesse  zugleich  verfolgt  werden. 

Legt  man  einen  mit  Toluidinblau  gefarbten  Gelatinestreifen  iiber 
„unpolarisierbare"  Elektroden  und  laBt  den  Strom  einiger  Elemente 
hindurchgehen ,  so  sieht  man  die  Kathode  trocken  werden.  Die  da- 
durch  bedingte  Verdiinnung  des  Streifens  schiebt  sich  nun  zur  Anode, 
also  entgegen  dem  Strom,  fort.  Die  Anode  schwillt  mit  der  Zeit 
etwas  an.  (Bei  Anwendung  von  Platinelektroden  wandert  das  Wasser, 
wie  die  Autoren  angeben,  mit  dem  elektrischen  Strom.)  Wahrend 
dieser  Zeit  ist  die  Anode  hell  und  die  Kathode  dunkler  geworden. 
Die  Anodenhelligkeit  clehnt  sich  allmahlich  nach  der  Mitte  der  inter- 
polaren  Strecke  zu  aus  und  schiebt  dabei  Farbstoff  vor  sich 
her.  Andrerseits  bewegt  sich  der  Farbstoff  in  der  Nahe  der  Kathode 
relativ  schnell  zu  dieser  bin.  Die  Folge  davon  ist,  daB  der  Streifen 
zu  einer  gewissen  Zeit  an  der  Kathode  tief  dunkel,  etwas  mehr  nach 
der  Anode  zu  heller  fals  vor  der  Durchstromung) ,  in  der  Mitte  der 
interpolaren  Strecke  wieder  dunkler  und  in  der  Nahe  der  Anode  ganz 
hell  ist.  Der  Farbstoff  bewegt  sich  also  in  der  Richtung  des  elek- 
trischen Stromes,  ebenso  wie  die  Fibrillensaure.  Beim  Nerven  geht 
die  Wasserbewegung  im  gleichen  Sinne,  beim  Gelatinestreifen  (wenig- 
stens bei  Anwendung  „unpolarisierbarer  Elektroden")  im  entgegen- 
gesetzten  Sinne;  dieser  Unterschied  durfte  aber  von  keiner  wesent- 
lichen  Bedeutung  sein  (siehe  Quinckes  Alkoholversuche).  (Ich  babe 
diese  Versuche  erst  in  allerletzter  Zeit  begonnen  und  sie  noch  nicht 
beenden  konnen.  In  der  Literatur  babe  ich  bisher  keine  Angaben 
iiber  ahnliche  Versuche  gefunden.) 
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In  der  interpolaren  Strecke  zeigt  demnach  die  Verteilung  des 
Farbstoffes  grofie  Ahnlichkeit  mit  der  der  Fibrillensaure.  Extrapolar 
verhalten  sich  beide  Erscheinungen  verschieden.  Das  Polarisationsbild 
des  Nerven  deknt  sich  extrapolar  aus;  beim  Gelatinestreifen  zeigen 
sich  extrapolar  keine  Veranderungen.  Trotzdem  glaube  ich,  dafi  wil- 
es bei  der  Fibrillensaurewanderung  mit  einer  Konvektionserscheinung 
zu  tun  kaben,  aber  es  kommt  zu  dieser  noch  allerhand  andres  hinzu. 
Wie  verschiedene  der  angef  iihrten  Versucke  ergeben  haben ,  ist  die 
Fibrillensaure  weder  in  der  Nervenfliissigkeit  gelost  noch  in  derselben 
suspendiert  ,  sondern  es  ist  anzunehmen,  dafi  sie  an  die  Fibrillen  ge- 
bunden  ist,  Ehe  sie  gelost  oder  suspendiert  zur  Konvektion  kommen 
kann,  mufi  sie  also  erst  von  den  Fibrillen  abgespalten 
werden  (siehe  die  Narkoseversuche). 

Bisher  ist  die  stillschweigende  Yoraussetzung  gemacht  worden, 
dafi  ein  Gehalt  an  Fibrillensaure  dem  normalen  Zustand  des  Nerven 
entsprache  und  dafi  dieser  Bestand  gewissermafien  unveranderlich  sei. 
Man  konnte  die  Dinge  aber  auch  noch  anders  auffassen,  namlich  in 
der  Weise,  dafi  die  Fibrillensaure  ein  Dissimilationsprodukt  der  Fibrillen 
oder  der  Perifibrillarsubstanz  sei7  das  sich  in  letzterem  Fall  erst 
sekundar  an  den  Fibrillen  anlagerte.  Den  normalen  Nerven  konnte 
man  sich  dann  entweder  frei  von  Fibrillensaure  denken  und  die  im 
normalen  Praparat  gefundene  Fibrillensauremenge  als  durch  Zersetzung 
wahrend  der  Abtotung  entstanden,  oder  man  wiirde  auch  am  normalen 
Nerven  eine  gewisse  Menge  von  Fibrillensaure  annehmen,  welche  durch 
einen  dauernden  geringen  Stoffwechsel  im  Nerven  hervorgebracht 
wiirde.  Das  letztere  ware  wohl  in  Anbetracht  der  Narkoseversuche 
das  wahrscheinlichere.  Ah  Hilfsannahme  wiirde  dann  noch  hinzu- 
genommen  werden  mtissen,  dafi  die  gebildete  Fibrillensaure  stets 
wieder  fortgeschafft  oder  weiter  zersetzt  Aviirde. 

Bei  Zugrundelegung  dieser  Deutung  konnte  man  die  Befunde  an 
polarisierten  Nerven  leicht  und  ohne  wesentlichen  Zwang  im  Sinne  der 
Heringschen  Assimilations-  und  Dissimilationstheorie  deuten  S.  253). 
Nach  Hering  (1889)  beruht  die  verminderte  Erregbarkeit  an  der  Anode 
auf  Herabsetzung  der  Dissimilation  und  Verstarkung  der  Assimilation. 
Umgekehrt  wird  die  gesteigerte  Erregbarkeit  an  der  Kathode  auf  eine 
Steigerung  der  Dissimilation  (verbunden  mit  Hemmung  der  Assimilation) 
zuriickgefiihrt.  Das  plotzliche  Einsetzen  der  Dissimilation  an  der  Kathode 
im  Moment  der  Stromschliefiung  fiihrt  zur  Reizung,  indem  bei  der 
Reizleitung  selber  ein  dissimilatorischer  Prozefi  am  Nerven  entlang 
lauft.  An  der  Anode  sind  wahrend  des  Geschlossenseins  des  Stromes 
iiberschiissige  Spannkrafte  angesammelt;  welche  sich  in  der  Offnungs- 
zuckung  und  in  der  noch  nachher  gesteigerten  Erregbarkeit  kund  tun. 
Die  starke  Ansammlung  von  Fibrillensaure  an  der  Kathode  wiirde 
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man  demgemaB  als  Uberproduktion  von  Stoffwechselprodukten  ansehen 
konnen,  wahrend  man  den  Mangel  von  Fibrillensaure  an  der  Anode  auf 
das  Fehlen  von  Dissimilationsprodukten  beziehen  wiirde.  Der  Befund 
von  freier  oder  wenigstens  den  Fibrillen  nicbt  angelagerter  Fibrillen- 
saure jenseits  der  Anode  konnte  man  dabin  verstehen,  daB  bier  die  frei- 
gewordenen  Dissimilationsprodukte  aus  den  Nerven  eliminiert  wiirden. 

Da  die  Anode  nach  der  Durchstromung  sebr  zur  Dissimilation 
disponiert  ware,  so  miiBte  sie  bei  S  t  r  o  m  u  m  k  e  b  r  in  besonders  bobem 
MaBe  Fibrillensaure  bilden  konnen,  man  miiBte  also  die  frubere 
Anode  auBergewohnlich  dunkel  finden.  Wie  der  Versucb 
zeigt,  ist  dies  nicbt  der  Fall. 

Versucb  9.  Der  Nerv  wird  in  der  gewobnlicben  Weise  auf  die 
Elektroden  aufgelegt  und  ein  Strom  von  etwa  0,05  Milliampere 
drei  bis  vier  Minuten  lang  bindurcb  gescbickt.  Dann  wird  der  Strom 
gewendet  und  nacb  gleicblanger  Einwirkungsdauer  Alkobol  in  die 
Scbale  gegossen.  —  Ein  Kontrollnerv  wird  bei  gleicbem  Elektroden- 
abstand  mit  einem  gleicbstarken  Strom  die  Halfte  der  Gesamtzeit  in 
einer  Ricktung  durchstromt. 

Der  Kontrollnerv  zeigt  die  gewobnlicben  Verbaltnisse :  Die  Anode 
ist  farblos,  die  Katbode  dunkel;  da  die  ScblieBungsdauer  nicbt  sebr 
lang  und  der  Strom  nicbt  sebr  stark  war,  so  ist  die  raumlicbe  Aus- 
debnung  der  Polbilder  nicbt  vollstandig.  —  Im  andern  Nerv,  bei  dem 
der  Strom  gewendet  wurde,  ist  die  Anode  ebenfalls  farblos  aber 
ziemlicb  engbegrenzt;  recbts  und  links  findet  sich  eine 
dunkle  Far  bung  der  Acbsenzylinder  und  zwar  an  Stellen, 
welche  an  der  Katbode  des  andern  Nerven  nocb  gar  nicbt  dunkel 
sind  (Fig.  77  II,  S.  296).  Die  Katbode  (also  die  urspriinglicbe  Anode) 
zeigt  sicb  etwas  dunkler  als  normale  Nervenstellen ,  aber  nicbt 
so  dunkel  wie  die  Katbode  des  Kontrollnerven.  Recbts 
und  links  sind  die  Acbsenzylinder  heller  als  normal  und 
iiber  die  Grenze  hinaus,  als  es  bei  der  Anode  des  Kontrollnerven  der 
Fall  ist  (Fig.  77  77).  —  Um  beim  Wenden  des  Stromes  eine  voll- 
standige  Umkebr  des  Polarisationsbildes  bervorzubringen ,  muB 
man  den  Strom  nacb  dem  Wenden  etwa  doppelt  so  lange  geschlossen 
halten,  als  es  zur  Hervorbringung  des  ersten  Bildes  notwendig  war! 
(Kurze  Stromdauer  und  mittelstarke  Strome  wurden  angewandt,  um 
dem  Vorwurf  zu  entgeben,  den  Nerven  zu  sehr  gescbadigt  zu  haben.) 

Das  Resultat  fallt  also  nicbt  im  Sinne  der  Heringscben  Theorie 
aus,  sondern  ist  viel  besser  bei  der  Annahme  einer  Wanderung  einer 
einmal  vorhandenen  Fibrillensauremenge  verstandlich :  Die  neue  Anode 
verdrangt  die  Ansammlung  von  Fibrillensaure  an  der  alten  Kathode 
nach  beiden  Seiten  und  zwar  in  Gebiete,  in  welchen  vorher  gar  keine 
Ansammlung  gewesen  war.    Andrerseits  entzieht  die  neue  Kathode 
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ihrer  Nacbbarschaft  die  sparlichen  bier  vorhandenen  Mengen  von 
Fibrillensaure.  Da  die  Gegend  aber  vorber  frei  davon  war,  so  kann 
sie  sich  nicht  in  derselben  Zeit  dieselbe  Menge  verscbaffen  wie  unter 
normalen  Verteilungsverbaltnissen. 

DaB  die  Fibrillensaure  kein  Dissimilationsprodukt  ist,  gebt  nocb 
besser  aus  folgenden  Versucben  bervor: 

Versucb  10.  Eine  Katbodenelektrode  wird  von  zwei  Anodenelek- 
troden  eingescblossen  und  zwar  im  einen  Fall  von  zwei  dicbt  benach- 
barten  (Fig.  76  /,  Abstand  zwiscben  beiden  Anoden  4 — 5  mm)  und 
im  andern  Fall  von  zwei  weit  auseinander  stehenden  (Fig.  76  IIy 
Abstand  15 — 20  mm).    Durcb  beide  Nerven  wird  ein  starker  Strom 


(AJ 

Fig.  76.    Die  bei  der  Benutzung  gabelformiger  Elektroden  entstehenden  Polarisationsbilder.  Auf 
der  linken  Seite  ist  die  Form  und  der  Abstand  der  Elektroden,  reehts  das  zugehorige  Polarisations- 
bild  angegeben.    NUheres  im  Text. 

10'  bindurcbgeleitet.  Fur  den  Erfolg  ist  es  gleicbgultig ,  ob  man 
beidemal  einen  gleicbstarken  Strom  anwendet  (also  fiir  //  ent- 
sprecbend  dem  groBeren  Widerstand  eine  starkere  Stromquelle) 
oder  dieselbe  Stromquelle  benutzt?  wobei  die  Stromstarke  im  Falle  II 
schwacber  ist. 

Im  Fall  /  ist  die  Katbode  wenig  dunkler  als  normale  Nerven- 
stellen,  in  Fall  II  ist  sie  sebr  dunkel.  Ebenso  ist  in  Fall  ///  die  von 
zwei  Anoden  eingeengte  Katbode  sebr  viel  weniger  dunkel  als  die 
freie.  Ware  die  Fibrillensaure  ein  in  loco  gebildetes  Dissimilations- 
produkt,  so  wiirde  es  ganz  gleicb  sein?  ob  sie  von  einer  kurzen  oder 
langen  Strecke  produziert  wird;  bandelt  es  sicb  aber  in  ibr  um  eine 
einmal  vorbandene  Menge,  welcbe  wandert,  so  kann  die  Katbode  nur 
eine  geringe  Menge  von  Fibrillensaure  sammeln,  wenn  ibr  die  Zufubr 
auf  beiden  Seiten  von  Anoden  abgescbnitten  wird. 
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Versuch  11.  An  einen  Nerven  werden  eine  einfache  Elektrode 
(Fig*.  77,  I7  1)  und  zwei  Paar  Doppelelektroden  so  angelegt,  daB  ein 
Schenkel  jeder  Doppelelektrode  rechts  und  der  andre  links  von  der 
einfachen  Elektrode  liegt  (2  und  3).  Die  Schenkel  des  Paars  2  sind  je 
2  mm  von  der  Elektrode  1  entfernt,  die  des  Paars  3  je  10  mm.  Die 
Doppelelektroden  sind  so  mit  einem  Doppelsckliissel  verbunden,  daB  sie 
gegeneinander  ausgewechselt  werden  konnen.  Der  Strom  wird  nun 
zunackst  etwa  10'  so  durcb  den  Nerven  hindurchgeleitet ,  daB  die 
Elektrode  1  eine  Anode  bildet,  die  Elektroden  3  je  eine  Katbode. 
Dadurcb  wird  die  Gegend  der  Anode  iiber  die  nicbt  eingeschalteten 
Elektroden  2  binaus  frei  von  Fibrillensaure.  Jetzt  wird  der  Strom 
gewendet  und  zu  gleicber  Zeit  das  Elektrodenpaar  2  fur  das  Paar  3 
in  den  Stromkreis  eingescbaltet.  Jetzt  ist  die  mittlere  Elektrode  Katb- 
ode; ein  Zustromen  von  Fibrillensaure  von  den  Seiten  her  wird  aber 
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Fig.  77.    I.  Weuden  des  Stronies  mit  gleichzeitiger  Einpferchung  der  Kathode.    II.  Wenden  des 
Stromes  bei  normaler  Lage  der  Elektroden.    (Naheres  im  Text.) 

durch  die  naben  Anoden  verhindert.  Nacbdem  der  Strom  wieder  10' 
oder  langer  geschlossen  war,  wird  fixiert. 

Die  Kathode,  welche  vorher  Anode  war,  wird  voll- 
komnien  u n g e f  a  rb t  g e f  u n d e n  (Fig.  77  7).  Ware  die  Annabme 
richtig,  daB  die  Fibrillensaure  Dissimilationsprodukt  ware,  so  miiBte 
sie  stark,  zum  mindesten  aber  etwas  gefarbt  werden. 

Da  die  Kathode  bei  diesem  Versuch  ganz  ungefarbt  bleibt,  so 
ist  dies  nur  dabin  zu  verstehen,  daB  an  den  Fibrillen  eine  ge- 
gebene ,  in  kurzen  Zeitraumen  weder  merklich  zu-  nocb 
merklich  abnehmende  Menge  von  Fibrillensaure  vor- 
handen  ist  und  daB  die  ganzen  bis  her  beobackteten 
E r s c h e i n u n g e n  nur  a u f  e i n e r  v e r s  c h i e d e n e n  Verteilung 
dieser  Menge  beruhen. 

Es  ist  also  nicht  moglich  die  neuen  Befunde  fur  die  Heringsche 
Theorie  der  Dissimilation  und  Assimilation  in  Ansprucb  zu  nehmen; 
viel  eher  konnte  man  in  ibnen  —  natiirlich  nur  fur  den  Nerven  — 
einen  Beweis  gegen  ihre  Richtigkeit  erblicken.  Docb  ware  dies  wobl 
zu  weit  gegangen,  denn  es  bleibt  natiirlich  immer  nocb  mogiicb ,  daB 
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neben  den  siehtbaren  Vorgangen  der  Fibrillensaurewanderung  andre 
und  vielleicht  wichtigere  Dinge  im  Nerven  geschehen,  die  sich  mit 
den  Heringschen  Annahmen  decken.  So  sebr  ich  friiher  die  Hering- 
sche  Theorie  auch  in  ihrer  Anwendung  auf  den  Nerven  geschatzt 
babe,  so  wird  es  mir  docb  niemand  verdenken,  wenn  ich  micb  jetzt 
an  die  beschriebenen  greifbaren  Tatsachen  halte  und  nicbt  an  das, 
was  auBerdem  vielleicht  noch  sein  konnte.  —  Ehe  ich  aber  auf  die 
weitere  Deutung  meiner  Befunde  eingehe,  will  ich  noch  einige  Ver- 
suche  beschreiben,  die  eigentlich  weiter  oben  hingehorten,  dort  aber 
vielleicht  das  Verstandnis  st5rend  gewirkt  batten. 


Fig.  78.    Atherisierung  des  Nerven  in  der  Nahe  des  einen  Pols.    Der  Kreis  bedeutet  die  Ather- 
kammer.    A.  Anode,  K.  Kathode,  E.  Reizelektroden, 

Versuch  12.  Ich  hatte  .im  Versuch  7  gezeigt,  daB  die  Narcotica 
die  Beweglichkeit  der  Fibrillensaure  aufheben.  Es  blieb  noch  zu 
untersuchen,  wie  das  Resultat  ausfiele,  wenn  nur  ein  Pol  in  die  nar- 
kotisierte  Strecke  gelegt  wird.  Nehmen  wir  zunachst  den  Fall7  wo 
die  Kathode  in  die  Atherstrecke  gelegt  wird  (ich  babe  namlich  diese 
Versuche  nur  mit  Ather  ausgefuhrt).  Die  Aufstellung  erhellt  aus  dem 
Schema  in  Figur  IS  I.  Die  Atherisierung  braucht  in  diesem  Fall 
gar  nicht  sebr  stark  zu  sein,  urn  das  typische  Resultat  zu  erzielen: 
Die  Kathode  in  der  Atherstrecke  bleibt  ganzlich  unverandert.  Die 
freie  Anode  zeigt  sich  gewohnlich  schwacher  ausgebildet  als  bei 
Nerven,  bei  denen  keine  Atherbehandlung  stattgefunden  hat  (auf  aus- 
getretenen  Ather  ist  dies  schwerlich  zu  beziehen,  da  ich  die  notigen 
Vorkehrungen  zur  Fernhaltung  des  Athers  getroffen  hatte).    An  der 
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S  telle,  wo  der  Nerv  zur Anode  hin  aus  der  Atlierkammer 
austritt  (sie  ist  durch  einen  Knick  im  Nerven  markiert,  weil  der 
Nerv  kier  auf  dem  Sckalchenrand  aufliegt),  zeigt  sich  das  wohl 
ausgebildete  Bild  einer  Kathode,  namlich  dunkle  Far- 
bung  der  Achsenzylinder!  Der  Strom  wird  also  da  wirksam, 
wo  er  auf  nickt  immobilisierte  Fibrillensaure  trifft,  also  an  der  Grenze 
der  Atherwirkung.  Wir  kaben  also  kier  die  physiologische  Kathode 
im  Gegensatz  zur  pkysikaliscken  im  Polarisationsbild  vor  uns. 

Versuch  13.  Die  Anode  liegt  in  der  Atherstrecke,  die  Kathode 
frei  (Fig.  78  //).  Wahrend  man  bei  ausreichender  Narkose  kein 
Anodenbild  erkalt,  wenn  beide  Pole  im  Ather  liegen,  bekam  ich  in 
diesem.  Fall  irnmer  wenigstens  eine  Andeutung  von  Anodenwirkung, 
auch  wenn  die  Atherisierung  vollstandig  war.  Figur  78  IT  zeigt  einen 
Schnitt  durch  einen  solchen  Nerven  im  Schema.  An  der  physika- 
lischen  Anode  zeigt  sich  ein  schwaches  und  begrenztes  Anodenbild, 
dann  folgen  zur  Kathode  hin  normale  Farbungsverhaltnisse.  Am 
Austritt  aus  der  Atherstrecke  folgt  ein  zweites  Anoden- 
bild (physiologische  Anode),  aber  auch  ziemlich  engbegrenzt,  und  dann 
schlieBlich  eine  maBig  gut  ausgebildete  Kathode. 

Aus  diesen  Versuchen  muB  man  den  SchluB  ziehen,  daB  der 
Ather  das  Zustandekommen  einer  Anhaufung  von  Fibrillensaure  an 
der  Kathode  vollstandig  zu  unterdriicken  vermag,  daB  dagegen  die 
Anodenwirkung  bei  Atherisierung  noch  in  beschranktem  MaBe  zu- 
stande  kommt.  Ein  ahnlicher  SchluB  konnte  schon  oben  daraus  ge- 
zogen  werden,  daB  bei  Lagerung  beider  Pole  in  die  Atherstrecke  und 
bei  unvollkommener  Narkose  nur  das  Kathodenbild  ganz  ausbleibt, 
wahrend  das  Anodenbild  noch  in  beschranktem  MaBe  zustande  kommt 
und  erst  bei  starker  Narkose  ebenfalls  fortbleibt. 

Veranderungen  der  primaren  Farbbarkeit  der  Achsen- 
zylinder (resp.  der  Neurof ibrille n)  durch  Eeizung. 

Die  hier  mitzuteilenden  Versuche  konnen  nickt,  wie  die  bisher 
mitgeteilten,  den  Anspruch  erheben,  bis  zu  einem  gewissen  Grade  ab- 
geschlossen  zu  sein.  Bei  der  Schwierigkeit  der  Verhaltnisse  scheinen 
mir  Irrtiimer  nicht  ganz  ausgeschlossen  und  ich  teile  daher  die  Be- 
funde  mit  aller  Eeserve  mit. 

Nachdem  die  im  vorigen  Abschnitt  mitgeteilten  Befunde  sicher- 
gestellt  waren,  drangte  sich  die  Frage  auf,  ob  im  Zustande  der 
Reizung  sichtbare  Veranderungen  in  den  Beziehungen  zwischen  Fibrille 
und  Fibrillensaure  zu  beobachten  sind.  Wenn  wirklich  Anclerungen 
in  diesen  Beziehungen  bei  der  Reizung  zustande  kommen,  was  nach 
dem  Vorhergehenden  wohl  vorauszusetzen  war,  so  ist  es  a  priori  nicht 
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allzu  wabrscbeinlick ,  claB  dieselben  aucb  faBbar  sind.  Vor  allem 
stellen  sick  zwei  Scbwierigkeiten  in  den  Weg:  1.  Jeder  Reiz  bringt 
nach  alien  bisherigen  Erfahrungen  nur  eine  ganz  voriibergehende  Ver- 
anderung  des  Nerven  hervor.  Diese  Veranderungen  kann  man  schnell 
anf  einander  folgen  lassen,  aber  nicbt  in  einen  dauernden  Zustand 
versetzen.  2.  Kein  Abtotungsmittel  wirkt  momentan  und  reizlos. 
Selbst  beim  Alkohol  ist  es  zweifelhaft,  ob  er  nicbt  reizend  wirkt,  so 
daB  also  unsre  ungereizten  Kontrollnerven  eventnell  scbon  den  bocbsten 
Grad  der  durcb  Reize  entstebenden  Veranderungen  zeigen.  Voraus- 
gesetzt  aber,  daB  Alkobol  nicbt  reizend  wirkt,  so  kann  er  dock  eine 
eventuelle  Veranderung  dadurcb  verkleinern  oder  unkenntlicb  macben, 
daB  er  den  Nerven  narkotisiert  und  die  Reizwellen  aufbebt,  ebe  er 
sie  fixiert.  Hier  konnte  nur  der  Versucb  entscbeiden  und  der  fiibrte 
zu  dem  Resultat,  daB  sicb  sicker lich  unter  geeigneten 
Bedingungen  Veranderungen  zeigen.  Meine  Reserve  be- 
ziekt  sick  mekr  auf  die  weiter  unten  gegebene  Deutung  der  Befunde 
als  auf  die  Befunde  selbst. 

Als  Reiz  konnten  nur  Induktionsstrome  in  Betracbt  kornmen.  Es 
war  auck  von  vornkerein  klar,  daB  man  am  ekesten  auf  einen  Erfolg 
recknen  konnte,  wenn  man  die  einzelnen  Reize  so  scbnell  wie  moglick 
einander  folgen  lieB,  urn  wo  moglick  eine  Deckung  der  einzelnen  Reiz- 
wellen zu  erzielen.  Die  Versucksanordnung  war  folgende :  Der  Muskel 
eines  Nervrnuskelpraparats  wurde  in  einer  Klammer  befestigt.  Ein 
bis  zwei  Zentimeter  vom  Muskel  entfernt  stand  ein  kleines  U-Robr, 
iiber  dessen  eine  Offnung  der  Nerv  so  gelegt  wurde,  daB  er  mit  einer 
Sckleife  kineinking.  Jenseits  des  Rokrs  wurde  der  Nerv  tiber  zwei 
Platinelektroden  gelegt,  die  so  weit  als  moglicb  von  diesem  entfernt 
wurden.  Die  Elektroden  standen  mit  der  sekundaren  Spirale  eines 
Induktionsapparats  in  Verbindung.  Zur  Unterbrecbung  des^  primaren 
Stroms  diente  der  Quecksilber-Turbinenunterbrecber  der  A.  E.  G.,  als 
Stroinquelle  ein  Cbronsaureelement.  Der  Unterbrecber  unterbracb  bei 
den  meisten  Versucben  den  Strom  ungefakr  1200mal  in  der  Sekunde.  — 
Bei  eben  wirksamem  Rollenabstand  trat  nur  eine  Anfangszuckung  (Bern- 
stein) ein.  Die  Rollen  muBten  in  der  Regel  mebrere  Zentimeter  ge- 
nakert  werden,  urn  Tetanus  zu  erkalten.  Der  Muskel  wurde  in  Tetanus 
versetzt  und  wenige  Sekunden  darauf  das  U-Rokr  vom  freien  Sckenkel 
aus  mit  Alkokol  gefiillt,  wodurck  die  Nervenscklinge  unter  Alkokol 
gebracbt  wurde.  So  wie  dies  gescbeken  war,  wurden  die  Rollen  all- 
mablicb  iibereinander  gescboben  und  der  Nerv  so  lange  gereizt,  bis 
der  Muskel  nicbt  mebr  reagierte.  Etwa  2'  spater  wurde  dann  der 
gauze  Nerv  (also  aucb  die  der  Scblinge  benacbbarten  Teile)  in  Alkobol 
versenkt.  Die  Scknitte  wurden  in  der  tiblicben  Weise  auf  primare 
Fiirbbarkeit  untersucbt. 
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Befund:  In  secbs  von  sieben  Fallen  fand  sich  die  wakrend 
der  Reizung  fixierte  Ncr  yens  telle  im  ganz en  dunkler 
als  die  angrenzenden  erst  nacb  der  Reizung  fixierten 
Parti  en  d.  b.  die  einzelnen  Acbsenzylinder  —  mancbmal  alle,  mancb- 
mal  nur  die  Mebrzabl,  besonders  die  am  Rande  gelegenen  —  waren 
dunkler  und  dicbter.  Die  Acbsenzylinder  batten  also  ein  Ausseben, 
abnlicb  dem  an  der  Katbode  eines  polarisierten  Nerven.  In  zwei 
Fallen  war  der  Unterscbied  an  alien  Fasern  zu  seben  und  auBer- 
ordentlich  deutlicb;  in  den  iibrigen  war  es  notig  die  dunklen  und 
weniger  dunklen  Fasern  in  der  Scblinge  und  auBerbalb  derselben  zu 
zahlen  und  ein  Verbaltnis  aufzustellen.  Es  kommen  namlicb  aucb  an 
und  fur  sicb  dunklere  Fasern  im  normalen  Nerven  zur  Beobacbtimg. 
Diese  Zablen  scbeinen  mir  durcbaus  beweisend,  besonders  im  Hinblick 
darauf,  daB  bei  gleicbbebandelten,  aber  nicbt  gereizten  Kontrollnerven 
ein  Unterscbied  zwiscben  Scblinge  und  iibriger  Nervenstrecke  ganz  feblte. 

Ein  v o  1 1  k o m m e n  andres  und  audi  deutlicberes  B i  1  d  z e i g t e 
sicb,  wenn  gleicb  nacb  der  Reizung  oder  wabrend  der 
Reizung  mit  geringer  Unterbrecbungszabl  fixiert  wurde. 
Im  ersten  Fall  wurde  wabrend  etwa  zwei  Minuten  mit  1200  Unter- 
brecbungen  gereizt,  dann  die  Reizung  unterbrocben  und  gleicbzeitig 
das  U-Robr  mit  Alkobol  gefiillt.  Im  zweiten  Fall  wurde  funfzigmal 
in  der  Sekunde  unterbrocben,  sonst  aber  ganz  wie  oben  verfabren. 
Aucb  bier  ist  die  Versuchszabl  bisber  nur  klein;  die  Unterscbiede 
waren  aber  stets  deutlicb  und  konstant  (je  acbt  Versucbe). 

Befund:  Die  wabrend  der  Reizung  (mit  we  nig  en 
R e i z e n  in  der  Sekunde)  oder  gleicb  nacb  der  Reizung  fixierte 
Nervenstelle  war  stets  deutlicb  Masse r  als  die  auBer- 
balb gelegenen  Nervenpartien,  die  erst  nacb  zwei  oder  drei 
Minuten,  also  nacb  einer  Erbolungspause  fixiert  waren.  Die  Acbsen- 
zylinder  waren  etwa  so  scbwacb  gefarbt  (gegeniiber  den  normalen 
desselben  Nerven)  wie  die  Fasern  an  der  Anode  eines  zebn  Minuten 
mit  einem  scbwacben  Strom  polarisierten  Nerven.  (Tauscbungen  sind 
bier  wie  oben  moglicb,  weil  aucb  in  normalen  Nerven  Farbungsunter- 
scbiede  in  den  verscbiedenen  Acbsenzylindern  an  der  Tagesordnung 
sind.  Zum  Teil  mag  dies  auf  der  mebr  oder  weniger  scbrumpfenden 
Wirkung  des  Alkobols  beruben.  Randscbnitte  und  Scbnitte  aus  dem 
Zentrum  des  Nerven  zeigen  auBerdem  nicbt  unwesentlicbe  Unterscbiede 
in  der  Farbungsintensitat.  Auf  alle  diese  Dinge  muB  man  acbt  geben 
und  mebr  auf  das  Gesamtbild  und  das  Resultat  von  Zablungen,  als 
auf  den  Befund  an  einer  einzelnen  Faser  geben.  Eine  gewisse  Ubung 
ist  unerliiBlicb,  und  wer  das  Auge  fur  die  Intensitatsunterscbiede  in 
der  Farbung  nicbt  bereits  an  Nerven  geiibt  bat,  die  kurze  Zeit  oder 
mit  scbwacbsten  Stromen  polarisiert  sind,  wird  leicbt  die  Unterscbiede 
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ubersehen.  Diese  Versuche  wurden  an  Winterfroschen  angestellt. 
Vielleicht  ist  eine  andre  Jahreszeit  geeigneter  —  oder  noch  weniger 
geeignet.  Ich  mochte  aber  eher  ersteres  annehmen,  weil  meine  besten 
Polarisationspraparate  nicht  von  Winterfroschen  stammen.) 

Das  vorlaufige  Resultat  dieser  Untersuchungen  lautet  also: 
Bei  frequenter  Reizung  zeigen  die  Aehsenzylinder,  was 
die  primare  Farbbarkeit  anbelangt,  ein  kathodisches  Aussehen, 
bei  we  nig  frequenter  Reizung  and  kurz  naeh  starker 
Reizung  ein  mehr  anodisches  Anssehen. 

Z  u  r  T  h  e  o  r  i  e  der  N  e  r  v  e  n  1  e  i  t  u  n  g. 

Die  im  vorhergehenden  bescbriebenen  Befunde  macben  es  wahr- 
scheinlich,  daB  bei  der  Nervenleitung  eine  Wecbselwirkung  zwischen 
Fibrille  und  Fibrillensaure  stattfindet  und  daB  in  dieser  Wechsel- 
wirkung  ein  Hauptmoment  des  Nervenvorganges  besteht.  Die  Haupt- 
punkte,  auf  die  ich  mich  hierbei  stiitze,  sind  kurz  zusammengefaBt 
folgende : 

1.  Bei  der  konstanten  Durchstronmng  eines  Nerven  werden  an 
der  Anode  und  Kathode  antagonistische  physiologische  Prozesse  hervor- 
gerufen.  Ein  antagonistisches  Verhaltnis  findet  sich  auch  in  der  Be- 
ziehung  zwischen  Fibrillensaure  und  Fibrille :  An  der  Anode  wird  die 
Verbindung  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  aufgehoben;  an  der 
Kathode  wird  sie  verstarkt. 

2.  Diejenigen  Eingriffe,  welche  eine  Nervenstelle  leitungsunfahig 
zu  machen  imstande  sind,  rufen  stets  eine  Anderung  in  den  Be- 
ziehungen  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  hervor.  Diese  Ver- 
iinderiing  kann  bestehen  in  einer  Aufhebung  der  Verbindung  von 
Fibrillensaure  und  Fibrille  (Kompression  [?],  destilliertes  Wasser,  Anode) 
oder  in  einer  Behinderung  der  Beweglichkeit  der  Fibrillensaure  resp. 
einer  Behinderung  der  Zersetzung  ihrer  Verbindung  mit  der  Fibrillen- 
substanz  (Ather,  Alkohol,  Chloroform,  Ammoniak).  Das  Vorhandensein 
von  gebundener  Fibrillensaure  an  den  Fibrillen  und  die  Moglichkeit 
der  Spaltung  dieser  Bindung  sind  also  Bedingung  der  Nervenleitung. 

3.  Wahrend  des  Ablaufs  einer  Erregung  im  Nerven  ist  das  Ver- 
haltnis zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  verandert. 

Ich  will  nun  im  folgenden  versuchen  die  neuen  Befunde  unter 
Beriicksichtigung  des  bereits  Bekannten  zu  einer  vorlaufigen  Theorie 
der  Nervenleitung  auszubauen.  Ich  bin  mir  dabei  vollkommen  bewuBt, 
daB  alles  in  Wirklichkeit  ganz  anders  sein  kann,  als  ich  es  mir  im 
Augenblick  denke.  Irgend  ein  neuer  Befund  oder  ein  Einwand,  den 
ich  mir  selber  nicht  gemacht  habe ,  kann  die  nicht  olme  Vorsicht  an- 
gestellte  Gedankenreihe  wieder  zerreiBen.     In  einer  ganzen  Anzahl 
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von  Punkten  lassen  die  mir  bekannt  gewordenen  Tatsacben  uberhaupt 
nocb  keine  bestimmten  Vorstellungen  zu ,  so  daB  in  Bezug  auf  diese 
die  Tbeorie  nocb  unvollstandig  bleiben  rnufi.  SchlieBlich  bin  ich  mir 
aucb  selber  bewuBt,  daB  die  Deutung,  die  icb  bier  gebe,  nicbt  die 
einzige  ist,  die  sicb  aus  den  neuen  Tatsacben  entwickeln  laBt;  ja?  icb 
babe  mir  selber  zu  verschiedenen  Zeiten  sebr  verscbiedene  Gedanken 
iiber  dieselben  gemacbt.  Icb  bitte  also,  die  bier  folgende  Tbeorie 
nicbt  als  meine  unveranderliche  Ansicbt  aufzufassen,  sondern  als  eine 
vorlaufige  mit  allem  Vorbebalt  auf  das  im  Augenblick  vorbandene 
Tatsacbenmaterial  aufgebaute  MeinungsauBerung. 

Das  Farbungsbild  nicbt  zu  stark  polarisierter  Nerven  (Fig.  72  B) 
konnte  man  sebr  gut  fiir  eine  Darstellung  des  Pfliigerscben  Elektro- 
tonus  halten,  bei  der  die  Erregbarkeitsverbaltnisse  nicbt,  wie  iiblich, 
durcb  eine  Kurve,  sondern  durcb  Dunkelbeitsgrade  ausgedriickt  sind. 
Die  mittlere  Dunkelbeit  der  normalen  Achsenzylinder  wiirde  die  nor- 
male  Erregbarkeit  darstellen,  die  groBere  Dunkelbeit  der  Kathode  die 
gesteigerte  Erregbarkeit  derselben  und  die  Helligkeit  der  Anode  ihre 
bis  auf  Null  berabgesetzte  Anspruchsfahigkeit  und  ibre  Leitungsunf  ahig- 
keit.  Aucb  die  intropolaren  Erregbarkeitsverbaltnisse  wiirden  in  solcben 
Praparaten  einen  guten  Ausdruck  in  der  von  der  Katbode  zur  Anode 
hin  abnebmenden  Intensitat  finden.  Den  physiologiscben  Indifferenz- 
punkt  wiirde  man  an  der  Stelle  zu  sucben  baben,  wo  die  Acbsen- 
zylinder die  normale  Dunkelheit  besitzen.  Bei  dem  Vergleicb  der 
pbysiologiscben  Verbaltnisse  und  der  Farbungsbilder  wiirde  bier  aucb 
das  gut  stimmen,  daB  der  farberiscbe  Indifferenzpunkt  bei  scbwacben 
Stromen  in  der  Nabe  der  Anode  liegt  und  sicb  gradeso  wie  der 
pbysiologiscbe  Indifferenzpunkt  mit  zunebmender  Stromstarke  zur 
Katbode  bin  verscbiebt.  Weniger  gut  wiirden  die  Verbaltnisse  in  den 
extrapolaren  Strecken  iibereinstimmen.  Die  Katbodendunkelbeit  und 
die  Anodenbelligkeit  debnen  sicb  zwar  aucb  extrapolar  aus  und  zwar, 
in  gewissen  Grenzen,  um  so  mebr  je  starker  der  Strom  ist7  aber  doch 
lange  nicbt  so  weit,  als  die  Erregbarkeitsveranderungen  bemerk- 
bar  sind. 

Spricbt  scbon  dies  nicbt  dafiir,  daB  es  angemessen  ist7  die  Far- 
bungsdifferenzen  direkt  mit  den  Erregbarkeitsdifferenzen  zu  identifi- 
zieren,  so  sprecben  andre  Befunde  direkt  dagegen.  Die  V.eranderung 
der  Erregbarkeit  tritt  im  Moment  der  StromscblieBung  oder  bald  nacb- 
ber  ein  und  erreicbt  an  der  Katbode  gleicb  ibr  Maximum,  an  der 
Anode  allerdings  erst  nacb  einiger  und  bei  scbwachen  Stromen  oft 
sebr  langer  Zeit.  Im  Farbungsbild  ist  aber  bei  kurzer  ScblieBungs- 
dauer  weder  an  der  Katbode  nocb  an  der  Anode  eine  Anderung  zu 
bemerken.  Das  Farbungsbild  berubt  eben  auf  einer  Wanderung  der 
Fibrillensaure  und  diese  nimmt  nicbt  unbedeatend  viel  Zeit  in  Ansprucb. 
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Aus  dem  Vergleich  von  Alkoliol-  und  Atherpraparaten  geht  un- 
mittelbar  hervor,  daB  auf  der  Hohe  der  Stromeinwirkung  an  der 
Kathode  eine  gesteigerte  Affinitat  der  Fibrillen  zur  Fibrillensaure 
vorhanden  ist,  wakrend  sie  an  der  Anode  und  uber  dieselbe  nacli 
beiden  Seiten  hinaus  so  vermindert  ist,  daB  die  Fibrillen  die  in  ihrer 
Nahe  vorhandene  Saure  nicht  festzuhalten  vermogen.1)  Ich  mache  bier 
nun  die  erste  Annahme,  welche  dahin  geht,  daB  bereits  ini  Moment 
des  Stromschlusses  die  Affinitat  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure 
an  der  Kathode  erhoht  und  an  der  Anode  gelockert  wird.  Zugleich 
mit  diesem  Wechsel  der  Affinitat  tritt  das  Stromen  der  Fibrillensaure 
(zur  Kathode  hin  und  von  der  Anode  fort)  ein.  In  der  Veranderung 
der  Affinitat  and  in  der  Stromung  (und  zwar  in  deren  Richtung)  sehe 
ich  den  Anfang  und  einen  Hauptbestandteil  des  Elektrotonus.  Gegen 
die  Annahme  der  primaren  Affinitatsanderung  wird  man  einwenden 
konnen,  daB  sich  wenigstens  die  Aufhebung  der  Affinitat  im  Praparat 
miiBte  bemerkbar  machen.  Ich  habe  gegen  diesen  Einwand  nickts 
Positives  zu  erwidern  und  konnte  hochstens  mit  der  Annahme  kommen, 
daB  die  Entfernung  der  Teilchen  anfangs  so  gering  ist,  daB  die  ab- 
sterbende  Fibrille  (bei  der  Alkoholeinwirkung)  die  abgespaltene  Saure 
noch  wieder  binden  kann.  (Auch  die  Erklarung  des  Farbungsbildes 
an  der  Anode  [fritheren  Kathode]  beim  Wenden  des  Stromes  bereitet 
Schwierigkeiten.)  Die  gemachte  Annahme  ist  entschieden  ein  schwacher 
Punkt  —  das  gebe  ich  ohne  weiteres  zu  —  man  wird  sie  aber  nicht 
umgehen  konnen.  An  dem  sofortigen  Eintritt  der  Fibrillensaure- 
wanderung  wird  schon  weniger  auszusetzen  sein,  weil  schon  1/2  Minute 
nach  Beginn  der  Durchstromung  eine  deutliche  Verschiebung  wahr- 
zunehmen  ist  und  das  Tempo  derselben  mit  der  Dauer  der  Durch- 
stromung allmahlich  abnimmt,  woraus  gefolgert  werden  kann7  daB  sie 
beim  Strom schluB  am  starksten  ist. 

Fassen  wir  zuniichst  einmal  die  Verhaltnisse  an  der  Anode  ins 
Auge:  Im  Moment  des  Stromschlusses  wird  die  Verbindung  zwischen 
Fibrille  und  Fibrillensaure  nach  unserer  Annahme  gelockert,  und  die 
Fibrillensaure  stromt  nach  beiden  Seiten  hin  von  der  Anode  fort.  Je 
naher  ein  Punkt  der  Anode  liegt,  desto  starker  wird  die  Aufhebung 
der  Affinitat  und  desto  groBer  die  Schnelligkeit  sein,  mit  der  sich  die 
Teilchen  bewegen.  Damit  stimmt  iiberein ,  daB  die  Erregbarkeit  in 
der  Nahe  der  Anode  am  starksten  herabgesetzt  ist  und  von  da  aus 
in  extrapolarer  Richtung  sich  immer  mehr  der  normalen  Erregbarkeit 
nahert.  DaB  die  Erregbarkeitsabnahme  in  weit  groBerer  Entfernung 
Avahrnehmbar   ist   als   die  Veranderung  der  Affinitat  (im  gefarbten 


1)  Ich  bin  mir  wohl  bewufit,  dafi  es  fiir  eine  derartige,  graduelle  Veranderung 
der  Affinitat  keine  geniigenden  Analogien  gibt. 
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Praparat),  nimmt  bei  der  geringen  Empfindlichkeit  meiner  Methode, 
welche  nur  die  groberen  Veranderungen  zeigt,  niclit  wunder.  — 
Wenn  bei  der  Erregung  und  Leitung  eine  Wechselwirkung  zwischen 
Fibrille  und  Fibrillensaure  zustande  kommt,  so  muJB  Erregung  und 
Leitung  unmoglick  sein ,  wenn  die  Fibrillensaure  von  den  Fibrillen 
entfernt  ist,  und  die  Erregbarkeit  und  Leitungsfahigkeit  mussen  um 
so  mehr  an  der  Anode  und  in  ihrer  Nahe  herabgesetzt  sein,  je  starker 
die  Affinitat  zwiscben  Fibrille  und  Fibrillensaure  herabgesetzt  ist. 
Dies  sclieint  der  Fall  zu  sein. 

Im  Moment  des  Stromschlusses  tritt  an  der  Kathode  nach  meiner 
Annahme,  die  durch  das  spatere  Geschehen  gesttitzt  wird,  eine  Ver- 
starkung  der  Affinitat  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  und  ein 
Stromen  der  Fibrillensaure  zur  Kathode  hin  ein.    Das  zustromende 
Material  stammt  nun  offenbar  nicht  nur  aus  der  interpolaren,  sondern 
auch  aus  der  extrapolaren  Strecke.  Dies  kann  nur  auf  die  Weise  zustande 
kommen,  daB  diejenigen  Fibrillenteile  ,  welche  die  starkste  Affinitat 
haben,  ihrer  Nachbarschaft  Fibrillensaure  entziehen  und  an  sich  binden. 
Diese  Nachbarteile ,  die  ebenfalls  noch  hohe  Affinitat  besitzen,  ent- 
ziehen wieder  ihren  Nachbarteilen  von  geringerer  Affinitat  Fibrillen- 
saure und  so  fort.  Auf  diese  Weise  werden  die  Fibrillensauremolekule 
von  Teilchen  zu  Teilchen  weitergegeben  und  den  Stellen,  welche  von 
der   Veranderung   des   elektrischen  Stromes   direkt   nicht  getroffen 
werden ,  und  denen,  welche  nur  schwach  betroffen  werden,  entzogen. 
In  der  hoheren  Affinitat  der  Kathodengegend  und  in  dem  Stromen  von 
der  extrapolaren  Strecke  zur  Kathode  hin  wird  man  die  zwei  Haupt- 
faktoren   der  erhohten  Erregbarkeit  sehen  durfen.    Beide  Prozesse 
sind  von  Anf ang  an  vorhanden ;  die  gesteigerte  Affinitat  wird  bleiben, 
aber  das  Stromen  wird  mit  der  Dauer  der  Durchstromung  schwacher 
und  schwacher  werden,  weil  eine  Sattigung  der  Fibrillen  mit  Fibrillen- 
saure an  der  Kathode  eintritt,  und  weil  es  schlieBlich  extrapolar  an 
neuem  Material  fehlt.    Hiermit  stimmt  iiberein,  daB  die  Erregbarkeits- 
steigerung  an  der  Kathode  beim  StromschluB  am  starksten  ist  und 
immer  mehr  abnimmt.    Man  kann  sich  vorstellen  —  und  diese  Vor- 
stellung  hat  vielleicht  ihre  Vorteile  — ,  daB  die  Fibrillen  im  normalen 
Zustande  nie  ganz  mit  Fibrillensaure  „gesattigt"  sind.   Es  wiirde  dann 
die  gesteigerte  Affinitat  der  Kathode  nur  zu  einer  Sattigung  der  freien 
,,Valenzena  fiihren.   Damit  wiirde  es  gut  zusammenstimmen,  daB  beim 
Offnen   des   Stromes   kein   Freiwerden   von  Fibrillensaure   zur  Be- 
obachtung  kommt  (die  Kathode  wird  nach  Offnen  des  Stromes  noch 
dunkel  gefunden).   Unbedingt  muB  man  annehmen,  daB  die  „ Fibrillen 
noch  zu  leiten  imstande  sind7  wenn  sie  unter  der  Norm  mit  Fibrillen- 
sauremolekiilena  besetzt  sind  und  daB  die  Leitungsfahigkeit  erst  erlisckt, 
wenn  die  Abstande  der  „Sauremolekiile"  eine  gewisse  GroBe  haben. 
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AuBer  dem  Aufhoren  der  Stromung  kommt  aber  noch  ein  andrer 
Faktor  hinzu,  welcher  schlieBlich  zur  Herabsetzung  der  Erregbarkeit 
an  der  Kathode  und  zur  vollstandigen  Undurchgangigkeit  fiihrt:  Das 
ist  die  starke  Verminderung  von  Fibrillensaure  in  der  extrapolaren 
Strecke  (Fig*.  70  //).  Die  Menge  von  Fibrillensanre,  welche  hier  vor- 
handen  ist,  wird  schlieBlich  so  gering,  dafi  man  eine  Anode  vor  sich 
zn  haben  meinen  konnte ;  der  Unterschied  zwischen  einer  solchen  Stelle 
und  einer  wirklichen  Anode  besteht  aber  darin,  daB  an  derselben  keine 
freie  Fibrillensanre  vorhanden  ist  (Fig.  74  I).  Diese  Herabsetzung  der 
Erregbarkeit  an  der  Kathode  mit  darauf  folgender  vollkommener  Un- 
durchgangigkeit findet  bei  alien  bisherigen  Nerventheorien  keine  ge- 
nilgende  Erklarung,  wahrend  sie  durch  das  Fehlen  von  Fibrillensanre 
jenseits  der  Kathode  leicht  verstandlich  wird.  —  Die  durch  die  Wan- 
derung  der  Fibrillensaure  sekundar  zustande  kommenden  Veranderungen 
fukren  also  an  der  Anode  zu  einer  immer  weitergehenden  Herabsetzung 
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Fig.  79.  Schematische  Darstellung  der  vermutlichen  Beziehungen  zwischen  Fibrille  unci  Fibrillen- 
sanre wahrend  der  Polarisation.  Die  Abscisse  bedeutet  eine  Fibrille.  Die  Ordinaten  bedeuten  die 
Starke  der  Affinitat  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  und  zwar  je  nach  der  Richtung  der  an 
ihnen  angebrachten  Pfeile ,  positive  Oder  negative  Affinitat.  Die  Richtung  und  Dicke  der  Pfeile 
auf  der  Abscisse  bedeuten  die  Ricbtung  und  die  Geschwindigkeit ,  mit  welcher  sich  die  Fibrillen- 
saure bewegt.    A.  Anode,  A'.  Kathode.    Rechts  und  links  ein  Stuck  normaler  Nervenstrecke. 

der  Erregbarkeit  (Verstarkung  der  primaren  physiologischen  Yer- 
anderung),  an  der  Kathode  aber  zu  einer  Abnahme  der  erhohten  Er- 
regbarkeit (also  zur  Abschwachung  der  primaren  physiologischen 
Veranderung). 

In  Figur  79  sind  die  Stromungs-  und  Affinitatsverhaltnisse  durch 
Pfeile  dargestellt,  wobei  die  horizontal  verlaufenden  Pfeile  die  Kich- 
tung  und  Starke  des  Fibrillensaurestroms  andeuten,  die  senkrecht  auf 
die  Horizontale  stoBenden  Pfeile  die  erhohte  Affinitat  und  die  senk- 
recht von  ihr  abgehenden  Pfeile  die  herabgesetzte  Affinitat  ausdriicken. 
An  der  Hand  dieses  Schemas  und  unter  der  Voraussetzung ,  daB  wil- 
es immer  mit  sog.  starken  Stromen  (dritter  Fall  des  Zuckungsgesetzes) 
zu  tun  haben,  werden  die  folgenden  Betrachtungen  verstandlich  sein: 

Wenn  die  Anode  dem  Erfolgsorgan  zugewandt  ist  ?  so  tritt  beim 
StromschluB  kein  Effekt  an  demselben  ein  und  Eeize,  welche  in  ihrer 
Nahe  angesetzt  werden,  haben  keine  oder  herabgesetzte  Wirkung. 
Es  geht  hier  der  Fibrillensaurestrom  zum  Erfolgsorgan  bin.  Ist  die 
Kathode  dem  Muskel  nahe,  also  bei  aufsteigender  Stromrichtung ,  so 

Bethe,  Nervensy3tem.  20 
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tritt  ein  Effekt  bei  StromschluB  em  und  die  extrapolare  Strecke  zeigt 
erhohte  Erregbarkeit.  Da  hier  der  Fibrillensaurestrom  vom  Erfolgs- 
organ  fortgerichtet  ist,  so  glaube  ich  den  SchluB  ziehen  zu  diirfen; 
daB  bei  der  Nervenleitung  eine  Bewegung  der  Fibrillensaure  zum 
Reizort  hin  (aber  vom  Erfolgsorgan  fort)  stattfindet.  Im  Moment  der 
SchlieBung  setzt  die  Bewegung  zur  Katbode  bin  plotzlich  ein  und 
bewirkt  eine  Reizwelle.  (Fiir  die  Auffassung,  daB  nicbt  nur  die 
Affinitatserbobung,  sondern  in  der  Hauptsache  die  Bewegung  der 
Fibrillensaure  zum  Reizort  bin  die  Reizung  hervorruft,  nebme  icb  aucb 
die  Tatsacbe  in  Anspruch,  daB  der  Nerv  bei  reiner  Querdurcbstromung 
nicbt  erregt  wird.  Die  Tatsacbe  erscbeint  gegeniiber  friiberen  gegen- 
teiligen  Beobacbtungen  durch  die  Untersucbungen  von  Albrecht,  Meyer 
und  Giuffre  ganz  gesicbert.)  Spater  flieBt  der  Strom  stetig  und  mit  ab- 
nebmender  Kraft;  daber  bringt  er  keine  weitere  Reizung  bervor.  Bei 
mancben  Tieren  wirkt  nun  der  konstante  Strom  dauernd  erregend 
(Muschel,  Krebs  [Biedermann ,  1886])  und  aucb  bei  den  Tieren,  wo 
sonst  nur  Offnungs-  und  ScblieBungszuckung  zu  beobacbten  ist,  tritt 
unter  gewissen  Bedingungen,  bauptsacblicb  nacb  langerer  Kalte- 
einwirkung  (Pfltiger,  Hering,  Biedermann),  Dauererregung  (Tetanus) 
ein.  Hier  ist  nacb  meiner  Vorstellung  die  Bewegung  der  Fibrillen- 
saure keine  gleicbmaBige,  sondern  gewissermaBen  eine  ruckweise,  in- 
dem  die  Beweglicbkeit  der  Fibrillensaure  bebindert  ist.  Letzteres  laBt 
sicb  aucb  tatsacblicb  bei  Kalteeinwirkung  nacbweisen  (S.  291). 

Dort,  wo  ein  kontinuierlicbes  FlieBen  der  Fibrillensaure  zur 
Katbode  bin  stattfindet,  bestebt  natiirlicb  eine  Disposition  zur  leicbteren 
Erregbarkeit,  weil  jetzt  nur  nocb  eine  geringe  plotzlicbe  Bescbleunigung 
binzuzukommen  braucbt,  um  eine  Erregungswelle  bervorzurufen.  Wird 
der  elektriscbe  Strom  geoffnet,  so  tritt  eine  entgegengesetzte  Stromung 
der  Fibrillensaure  ein,  wie  sicb  dies  ja  aucb  hat  nacbweisen  lassen. 
Diese  Stromung  gebt  zuerst  scbnell  und  nimmt  immer  mebr  an  In- 
tensity ab,  so  daB  an  der  Katbode  nocb  lange  eine  erhohte  Farbbarkeit 
zu  konstatieren  ist.  In  dieser  entgegengesetzten  Stromung  wird  man 
nach  dem  Vorhergebenden  den  Grund  fiir  die  Herabsetzung  der  Er- 
regbarkeit an  der  Kathode  (nach  Stromoffnung)  erblicken  miissen.  Da 
aber  die  erhohte  Affinitat  der  Fibrillen  nocb  bestehen  bleibt,  wie  man 
daran  erkennen  kann,  daB  sie  die  Fibrillensaure  nocb  festhalten,  und 
da  auch  die  erhohte  Affinitat  resp.  die  starkere  Beladung  mit  Fibrillen- 
saure als  Disposition  zu  gesteigerter  Erregbarkeit  zu  betracbten  ist, 
so  zeigt  die  Kathodengegend  einige  Zeit  nach  Offnung  des  polari- 
sierenden  Stromes  wie  der  erhohte  Erregbarkeit:  Der  Gegenstrom 
der  Fibrillensaure  flieBt  jetzt  so  schwach,  daB  die  nocb  bestehende 
starkere  Beladung  mit  Fibrillensaure  das  Ubergewicht  erlangt.  Fiir  alle 
bisberigen  Nerventbeorien   bereitet   das  Wiederauftreten  gesteigerter 
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Erregbarkeit  an  der  Kathode  ein  unuberwindliches  Hindernis,  wahrend 
es  sich  hier  ohne  weiteres  direkt  aus  den  Befunden  von  selbst  erklart. 

An  der  Anode  entsteht  bei  ScklieBung  eines  aufsteigenden  Stromes 
ein  Stromen  der  Fibrillensaure,  clas  der  Bewegung  der  Fibrillensaure, 
welcbe  als  Teil  des  Leitungsprozesses  angesehen  werden  muB,  grade 
entgegengesetzt  ist.  Es  kann  also  keine  Reizung  zustande  kommen, 
ebensowenig  wie  bei  der  Offnung  des  Stromes  an  der  Kathode.  Bei 
der  Offnung  des  Stromes  findet  aber  an  der  Anode,  wie  sich  dies 
zeigen  lieB,  ein  Zuriickstromen  der  Fibrillensaure  zur  Anode  bin  statt. 
Diese  Bewegung  der  Fibrillensaure  ist  gleichgericktet  mit  derjenigen, 
welcbe  beim  StromscbluB  an  der  Kathode  (bei  absteigendem  Strom) 
eintritt,  sie  muB  also  denselben  Effekt  haben  wie  dort  d.  h.  zu  einer 
Erregung,  der  Offnungszuckung,  fiihren.  Das  Stromen  zur  Anode  bin 
(also  vom  Erfolgsorgan  fort)  dauert  noch  langere  Zeit  nach  Offnung 
des  Stromes  an.  Man  wircl  also  in  ihm  den  Grand  fur  die  gesteigerte 
Erregbarkeit  im  Gebiet  der  Anode  nach  der  Offnung  sehen  diirfen. 
Da  sich  beim  Zurilckstromen  kein  neues  Minimum  bilden  kann,  so 
versteht  es  sich  leicht,  weshalb  die  umgekehrte  Offnungserregbarkeit 
der  Anode  langsam  in  normale  Erregbarkeit  iibergekt,  ohne,  wie  es 
an  der  Kathode  der  Fall  ist,  noch  einmal  ins  Gegenteil  umzuschlagen. 
Fiir  eine  gesteigerte  Spannkraft  der  Anode  nach  der  Offnung,  wie  sie 
bei  den  meisten  Nerventheorien  angenommen  wird,  gibt  es  in  meinen 
Befunden  keinen  Beweis ;  der  Vorgang  der  Offnungserregung  und  der 
gesteigerten  Erregbarkeit  nach  der  Offnung  erklart  sich  zur  Geniige 
daraus,  daB  die  mit  ihrer  normalen  Affinitat  behafteten  Fibrillen 
wieder  Fibrillensaure  anziehen,  nachclem  die  Ursache  der  Aufhebung 
der  Affinitat  geschwunden  ist.  — 

Wir  haben  gesehen,  daB  sich  bei  schwachen  Stromen  viel  leichter 
eine  Ansammlung  von  Fibrillensaure  an  der  Kathode  zeigt,  als  eine 
Veranderung  an  der  Anode  auftritt:  Die  Kathodenwirkung  ist  bei 
schwachen  Stromen  starker.  Hieraus  erklart  es  sich  nach  meiner 
Meinimg,  claB  bei  schwachen  Stromen  stets  nur  eine  SchlieBungszuckung 
zustande  kommt.  —  Bei  schwachen,  mittelstarken  Stromen  muB  man 
gewohnlich,  um  eine  Offnungszuckung  zu  erhalten,  den  Strom  einige 
Zeit  flieBen  lassen.  Auch  dieser  Unterschied  in  Bezug  auf  SchlieBungs- 
und  Offnungszuckung  erklart  sich  leicht :  Die  Bewegung  der  Fibrillen- 
saure zur  Kathode  bin  tritt  auf  jeden  Fall  sofort  ein;  damit  die 
Fibrillensaure  bei  der  Offnung  zur  Anode  zuruckstromen  kann,  muB 
aber  erst  eine  gewisse  Menge  von  Fibrillensaure  von  der  Anode  fort- 
gestromt  sein,  und  hierzu  bedarf  es  desto  mehr  Durchstromungszeit,  je 
schwacher  der  Strom  ist.  — 

Ist  ein  Strom  langere  Zeit  geschlossen  gewesen,  so  tritt  beim 
Offnen  desselben  besonders  leicht,  wenn  er  aufsteigend  war  (Rosen- 
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thal7  1858),  statt  einer  einfachen  Offnungszuckung  ein  Offnungstetanus 
ein  (Ritter).  Bei  einer  langeren  Durchstromung  sammelt  sich  nun 
jenseits  der  Anode  eine  reickliche  Menge  freier  resp.  an  Alkali  ge- 
bundener  Fibrillensaure  an.  Bei  der  Stromoffnung  konnen  die  wieder 
aktiv  gewordenen  „Valenzen"  der  Fibrillen  diese  Fibrillensauremengen 
direkt  in  den  zur  Anode  kingerichteten  Fibrillensaurestrom  hineinziehen 
und  brauchen  die  Fibrillensaure  nicht  erst  weiter  entfernten  Teilen  zu 
entziehen,  welclie  die  Fibrillensaure  mehr  oder  weniger  festgebunden 
halten.  Der  Strom  ist  also  starker  als  nach  kurzer  SchlieBung  und 
wahrsckeinlick  auch  diskontinuierlich,  weil  die  freie  Fibrillensaure  den 
Fibrillen  niclit  direkt  anliegt.  Jedenfalls  sind  die  Bedingungen  an  der 
Anode  der  Art,  dafi  die  Erklarung  des  Offnungstetanus  keine  wesent- 
lichen  Schwierigkeiten  bereitet.  —  (Engelmann  fiihrt  den  Offnungs- 
und  ScklieBungstetanus  auf  latente  Reize  zuriick,  welclie  nur  bei 
erhohter  Reizbarkeit  wirksam  wiirden.  Diese  Erklarung  kann  natur- 
lich  nach  wie  vor  richtig  sein ,  doch  scheint  mir  die  eben  gegebene 
plausibler,  weil  man  hier  etwas  Greifbares  vor  sich  hat,  wahrend 
man  sich  unter  einem  latenten  Reiz  vorlaufig  nichts  Bestimmtes  vor- 
stellen  kann.)  Ist  ein  Offnungstetanus  ausgebrochen ,  so  kann  der- 
selbe  durch  erneute  SchlieBung  des  Stromes  sofort  aufgehoben  werden, 
wahrend  er  durch  SchlieBung  eines  entgegengesetzten  Stromes  —  und 
dieser  braucht  nicht  stark  zu  sein  —  verstarkt  wird  (Rosenthal,  1858). 
Auch  dann,  wenn  der  Offnungstetanus  nachgelassen  oder  bereits  ganz 
aufgehort  hat,  kann  er  durch  SchlieBung  eines  entgegengesetzten 
Stromes  wieder  angefacht  werden  (Rosenthal,  Pfluger  und  andre). 
Beide  Bef unde  finden  leicht  eine  bef riedigende  Erklarung :  Bei  erneuter 
SchlieBung  des  gleichgerichteten  Stromes  wird  die  nach  der  Offnung 
eingetretene  normale  Affinitat  wieder  aufgehoben;  bei  SchlieBung  des 
entgegengesetzten  Stromes  wird  die  Affinitat  der  Fibrillen  erhoht,  und 
sie  reiBen  nun  die  freie  Fibrillensaure  mit  sehr  viel  groBerer  Heftig- 
keit  an  sich,  wodurch  natiirlich  der  Tetanus  verstarkt  resp.  wieder 
hervorgerufen  wird,  falls  namlich  die  Stromung  schon  zu  langsam  ging. 
In  derselben  Weise  erklart  sich  die  Voltasche  Alternative. 

Wie  Pfluger  zuerst  gefunden  hat,  kann  der  Offnungstetanus  (bei 
absteigendem  Strom)  sofort  dadurch  aufgehoben  werden,  daB  man  den 
Nerven  im  Indif f erenzpunkt  durchschneidet ;  f indet  die  Durchschneidung 
zwischen  dem  Indif f erenzpunkt  und  der  Anode  statt,  so  geht  der 
Offnungstetanus  ruhig  und  zwar  unvermindert  weiter.  Ich  glaube 
nun,  daB  der  Reiz  hierbei  gar  nicht  von  der  eigentlichen  Anode  aus- 
geht,  denn  es  befindet  sich  zwischen  dem  Ind  iff  erenzpunkt  und  der 
Anode  ein  Gebiet,  in  welchem  die  Fibrillen  gar  keine  Fibrillensaure 
zur  Verfiigung  haben,  also  auch  nicht  den  von  der  Anode  aus- 
gehenden   Reiz   zum  Muskel   hinleiten   konnen.     Nachdem  namlich 
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Beruhigung  des  Offnungstetanus  eingetreten  ist,  bewirken  audi  die 
starksten  zentral  von  der  Anode  angesetzten  Reize  noch  durcli 
langere  Zeit  hindurch  keinen  Effekt  am  Muskel.  Es  ist  vielmehr 
anzunehmen ,  daB  der  Offnungstetanus  nacli  absteigender  Durcb- 
stromung  im  anelektrotonischen  Teil  der  intrapolaren  Strecke  entstebt 
und  zwar  in  der  Nahe  des  Indifferenzpunktes.  Hier  findet  sicb  wie 
jenseits  der  Anode  freie  Fibrillensaure  (Fig.  74?  I),  welche  beim  Offnen 
des  Stromes  von  den  Fibrillen  angerissen  Avird,  so  daB  nun  eine 
Fibrillensaurestromung  zur  Anode  bin  (also  vom  Muskel  fort)  ent- 
stebt.  (Analog  dem  bier  Besprocbenen  gebt  der  Offnungstetanus  nacb 
a ufstei gender  Durchstromung  stets  von  dem  extrapolaren  Teil  der 
Anode  aus.) 

Die  Untersucbung  der  Erregbarkeitsverbaltnisse  in  der  interpolaren 
Strecke  bat  Pfliiger  Scbwierigkeiten  bereitet.  Sicber  bat  er  (bei 
cbemiscber  Reizung)  nur  feststellen  konnen,  daB  in  der  Nahe  der 
Katbode  gesteigerte,  in  der  Nahe  der  Anode  berabgesetzte  Erregbarkeit 
bestebt  und  daB  der  Indifferenzpunkt  bei  starkeren  Stromen  naber  an 
der  Katbode  liegt.  Ob  aber  die  Erregbarkeitssteigerung  auf  der  inter- 
polaren und  extrapolaren  Seite  der  Katbode  gleicb  groB  ist,  bat  er 
nicbt  festgestellt,  wobl  aber  angenommen7  denn  er  laBt  in  seiner  Kurve 
(Fig.  68)  die  Erregbarkeit  langsam  zum  Indifferenzpunkt  bin  absinken. 
Wenn  meine  bisberigen  Betracbtungen  aber  ricbtig  sind,  so  muB  die 
Erregbarkeit  bei  absteigendem  Strom  interpolarwarts  von  der  Katbode 
zuerst  senkrecbt  absinken,  um  dann  allmahlicb  bis  zum  Indifferenzpunkt 
auf  die  normale  Erregbarkeit  zu  sinken.  Der  Grund  bierfiir  liegt 
darin,  daB  in  dem  interpolaren  Teil  der  katbodiscben  Strecke  die 
Stromungsricbtung  der  Fibrillensaure  zum  Erfolgsorgan  bingericbtet 
ist;  also  einer  Erregungswelle  entgegenwirkt.  Eine  gesteigerte  Erreg- 
barkeit kann  bier  trotzdem  vorbanden  sein;  sie  berubt  dann  aber  nur 
nocb  auf  der  erbobten  Affinitat.  Wegen  der  Verscbiedenbeit  der 
Fibrillenstromricbtung  muB  umgekebrt  bei  aufsteigendem  Strom  die 
Erregbarkeitssteigerung  im  interpolaren  Teil  der  Katbode  absolut  groBer 
sein  als  im  extrapolaren. 

Die  bis  jetzt  iiber  die  Erregbarkeitsverbaltnisse  in  der  interpolaren 
Strecke  vorliegenden  Untersucbungen  (audi  die  sebr  genauen  Yersucbe 
von  Tigerstedt,  1882)  geben  auf  diese  Frage  keinen  Bescbeid,  weil 
eine  quantitative  Vergleicbung  der  interpolaren  und  extrapolaren 
Katboden-  und  Anodenstrecke  nie  vorgenommen  wurde.  Die  Frage 
bleibt  also  zunacbst  offen. 

Die  Unerregbarkeit  bocbgradig  narkotisierter  Nerven  wird  bereits 
zur  Geniige  dadurcb  erklart7  daB  die  Fibrillensaure  nicbt  mebr 
wanderungsfabig  ist.  Die  Tatsacbe,  daB  bei  etwas  scbwacberer  Nar- 
kose  nur  nocb  an  der  Anode ,  nicbt  aber  an  der  Katbode  eine  Ver- 
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anderung  eintritt  und  daB  die  Anodenveranderung  nur  langsam  und 
nur  an  der  Stelle  der  starksten  Stromeinwirkung  entstekt,  gibt  vielleicht 
den  Schliissel  dafiir,  daB  die  Erregbarkeit  im  Anfang  der  Narkose  ge- 
steigert  ist.  Man  konnte  namlick  die  Annahme  machen,  daB  der  Ather 
(nnd  die  iibrigen  Narcotica)  die  Affinitat  der  Fibrillen  znr  Fibrillen- 
saure erhoht.  (Gesichert  ist  ja  nur,  daB  die  Beweglichkeit  der 
Fibrillensaure  gebemmt  ist;  diese  Hemmung  konnte  aber  aucb  anders 
als  durcb  Affinitatserhohung  erklart  werden.  Ubrigens  spricbt  sicb 
aucb  Wedenski  (1900)  auf  Grund  merkwiirdiger  Befunde  bei  An- 
wendung  andrer  Narcotica  dabin  aus,  daB  „der  Nervenzustand  unter 
dem  EinfluB  narkotisierender  Stoffe  kein  passiver,  sondern  ein  eigen- 
tiimlicber  Erregungszustand"  -sei.)  Bei  mittelstarker  Narkotisierung 
wttrde  die  Festigkeit  der  Verbindung  so  groB  sein;  daB  eine  Langs- 
verscbiebung  der  Fibrillensaure  nicbt  mebr  moglicb  ware,  eine  x\uf- 
bebung  der  Verbindung  aber  grade  nocb  an  der  Anode  zustande 
kommen  konnte.  Bei  den  ersten  Anfangen  der  Narkose  wiirde  dann 
nur  eine  scbwacbe  Erbobung  der  Affinitat  besteben,  welcbe  etwa 
einem  leicbten  Katelektrotonus  gleicbkame.  Bei  dieser  vielleicht  etwas 
gewagt  erscbeinenden  Annabme  wiirde  also  die  anfangs  gesteigerte 
Erregbarkeit  auf  eine  scbwacbe  Steigerung  der  Affinitat  zuruckzufiibren 
sein.  Da  letztere  aber  bald  zunimmt,  so  wird  es  verstandlicb,  daB 
nacb  einiger  Zeit  zwar  immer  nocb  Reizbarkeit  am  muskularen  Ende 
der  Atberstrecke  vorbanden  ist,  daB  sicb  aber  die  ReizAvelle  durcb 
eine  lange  Strecke  (erbobter  Affinitat)  nicbt  mebr  bindurcharbeiten 
kann,  wie  dies  Dendrinos  gefunden  bat.  Daritber  kann  ja  kein  Zweifel 
besteben,  daB  eine  maBige  Erbobung  der  Affinitat  die  Spannkraft 
steigern,  eine  starke  Erbobung  aber  einen  wesentlicben  und  scblieB- 
licb  uniiberwindbaren  Widerstand  bervorbringen  muB.  Hiermit  wiirde 
es  gut  iibereinstimmen ,  daB,  wie  Boruttau  (1897)  nacbwies,  sicb 
bereits  im  Anfang  der  Atberisation  eine  Verzogerung  im  Ablauf  des 
Aktionsstroms  nacbweisen  laBt  und  das  er  spater  ganz  ausbleibt.  — 
In  derselben  Weise  wiirde  sicb  aucb  die  Erregbarkeitssteigerung  bei 
Wasserentziebung  (Engelmann)  erklaren  lassen. 

Wenn  wir  bei  der  Narkose  einen  Teil  der  katelektrotoniscben 
Veranderung  vor  uns  baben  (namlicb  die  Affinitatserbobung  obne 
Stromung  der  Fibrillensaure),  so  miissen  wir  in  der  Wirkung  des 
destillierten  Wassers  auf  den  Nerven  einen  Teil  der  anelektrotoniscben 
Veranderung  erblicken.  Hier  wird,  wie  sicb  zeigen  lieB,  die  Affinitat 
der  Fibrillen  zur  Fibrillensaure  allmablicb  aufgeboben,  eine  Stromung 
der  Fibrillensaure  findet  dabei  aber  nicbt  statt ;  sie  bleibt  vielmebr  so 
dicht  an  den  Fibrillen  (oder  aucb  in  den  Fibrillen  liegen),  daB  sie  im 
Atberpraparat  das  normale  Bild  vortauscbt.  Wabrend  der  Wasser- 
wirkung  nebmen  Leitungsfahigkeit  und  Erregbarkeit  mit  der  Abnabme 
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der  Affinitat  dauernd  ab,  ohne  daB  sicb  dazwiscben  auch  nur  die 
leiseste  Andeutung  von  Erregbarkeitssteigerung  zeigt. 

Ausgehend  von  der  Idee,  daB  die  Herabsetzung  der  Erregbarkeit 
in  der  Nabe  der  Anode  aucb  eine  Verlangsamung  der  Nervenleitung 
hervorbringen  miisse,  verglicb  v.  Bezold  (1861)  die  Leitungsgescbwin- 
digkeit  in  der  extrapolar-anodischen  und  katbodiscben  Strecke  mit  der 
einer  nonnalen  Nervenstrecke  und  kam  dabei  zu  dem  Resultat,  daB 
die  Leitungsgescbwindigkeit  extrapolar  von  der  Anode  allerdings  eine 
Verminderung  erfuhre,  daB  aber  aucb  die  Leitungsgescbwindigkeit 
auBerbalb  der  Kathode  berabgesetzt  sei.  Dies  letztere  Resultat  muBte 
iiberrascben,  da  man  bier  eber  eine  Bescbleunigung  batte  erwarten 
sollen.  Bezold  benutzte  nun  bei  diesen  Untersucbungen  relativ  sebr 
starke  Strome,  welcbe  wie  beschrieben  sekundare  Veranderungen  in 
der  Nabe  der  Katbode  bervorzurufen  imstande  sind,  so  daB  die  Ver- 
langsamung im  Gebiet  der  Katbode  auf  diese  bezogen  werden  konnte. 
Es  gelang  dann  aucb  spater  Rutberford  unter  Berucksicbtigung  dieser 
Verbaltnisse  und  unter  Benutzung  scbwacberer  Strome  zu  zeigen,  daB 
eine  Verlangsamung  der  Leitung  nur  extrapolar  von  der  Anode  statt- 
babe7  daB  dagegen  im  Gebiet  des  Katelektrotonus  eine  Bescbleunigung 
der  Leitung  zur  Beobacbtung  gelange.  Wenn  wir  uns  vergegen- 
wartigen7  daB  zwiscben  Anode  und  Muskel  eine  Stromung  der  Fibrillen- 
siiure  zum  Muskel  bin  stattfindet,  also  eine  Bewegung,  welche  der 
der  Leitung  entgegengesetzt  ist?  so  kann  man  als  Grnnd  der  Verlang- 
samung eben  diese  Gegenstromung  anseben7  welcbe  erst  uberwunden 
werden  muB7  und  man  kann  sicb  denken,  daB  der  Fibrillensaurestrom 
zur  Katbode  bin  die  gleicbgericbtete  Bewegung  bei  der  Leitung  unter- 
stiitzt  und  bescbleunigt. 


Icb  komme  nun  zur  Besprecbung  der  elektromotoriscben  Er- 
scbeinungen  am  Nerven.  Du  Bois-Reymond  entdeckte  den  Nerven- 
strom;  welcber  darin  bestebt,  dass  sicb  der  Querscbnitt  eines  Nerven 
elektronegativ  gegen  alle  unverletzten  Stellen  (den  Langsscbnitt)  ver- 
balt.  Hermann  zeigte  spater7  daB  diese  Erscbeinung  ebenso  wie  beim 
Muskel  als  eine  Absterbeerscbeinung  aufzufassen  sei,  indem  sicb  das 
absterbende  „Protoplasniaa  am  Querscbnitt  elektronegativ  gegen  un- 
verletzte  Teile  verbalt  (Demarkationsstrom).  Da  die  Negativitat  des 
Querscbnitts  immer  mebr  abnimmt,  durcb  einen  neuen  Querscbnitt 
aber  wieder  auf  die  alte  Hobe  gebracbt  werden  kann,  so  stellte  Engel- 
mann  die  Lebre  auf,  daB  die  Nervenfasern  immer  nur  bis  zur  nacbsten 
Ranvierscben  Einsclmiirung  abstiirben.  (Das  Tatsacblicbe  ist  oftmals 
besonders  von  Head  bestatigt.)  Da  sicb  aber  Nerven,  welcbe  kerne 
Scbniirringe  besitzen  (Opticus  von  Fiscben  [Kiibne] ,  und  marklose 
Nerven  [Biedermann])  iibnlicb  verbalten,  so  liegt  docb,  wie  Bieder- 
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maim  hervorhebt,  kein  geniigender  Gnmd  vor,  „an  bestimmte  anato- 
mische  Grenzlinien  in  der  Kontinuitat  des  Achsenzylinders  zu  denken, 
an  welchen  das  Fortschreiten  des  Absterbeprozesses  aufgehalten 
wiirde".  —  Die  Negativitat  des  Querschnitts  wirkt  auf  die  lebenden 
Nachbarteile  ein  und  versetzt  sie  in  Katelektrotonus,  so  daB  ein  Nerv 
in  der  Nahe  der  Querscbnittsstelle  immer  erregbarer  ist,  als  im 
weiteren  Verlauf  (Hermann). 

Da  der  Absterbeprozefi  sehr  langsam  gebt  und  voraussichtlicb 
immer  nur  an  engbegrenzter  Stelle  vorbanden  ist,  so  kann  er  direkt 
nicht  mit  meiner  Methode  untersucht  werden.  Was  ieh  nntersucben 
kann,  ist  nur  das  Resultat  des  Absterbens,  das  Abgestorbene.  Es 
zeigt  sich,  daB  die  Fibrillensaure  nacb  dem  Absterben  an  die  Fibrillen 
gebunden  ist  (so  lange  nicht  sekundare  Prozesse  eintreten)  und  durch 
den  konstanten  Strom  nicht  mehr  zur  Wanderung  gebracht  werden 
kann;  rein  mechanisch  gedacht  ist  also  die  Affinitat  zwischen  der 
toten  Fibrille  und  der  Fibrillensaure  starker  als  normal.  Es  tritt  also 
beim  Absterben  ein  Zustand  ein,  der  dem  bei  der  Narkose  ahnlich 
ist.  Wenn  hierin  zwar  noch  keine  Erklarung  der  Negativitat  beim 
Absterben  liegt,  so  kann  man  doch  eine  gewisse  Parallele  erkennen. 
Die  einf achste  Deutung  scheint  mir  nun  folgende :  Die  normale  Fibrille 
besteht  nicht  nur  aus  Fibrillensubstanz  und  Fibrillensaure,  sondern  es 
befinden  sich  in  diesem  Komplex,  wie  in  jeder  eiweiBartigen  Materie 
auch  anorganische  Bestandteile  (Kationen  und  Anionen)  mehr  oder 
weniger  fest  gebunden.  So  wie  unter  verschiedenen  Bedingungen  die 
Beziehungen  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  in  verschiedener 
Richtung  beeinfluBt  werden  konnen,  so  kann  auch  eine  verschiedene 
Beeinflussung  der  Kationen  und  Anionen,  welche  in  den  Komplex  mit 
aufgenommen  sind,  angenommen  werden.  Man  konnte  sich  z.  B. 
denken ,  daB  mit  einer  Verstarkung  der  Affinitat  (katelektrotonischer 
Zustand)  eine  Abscheidung  von  eletronegativen  Ionen  (also  Anionen), 
mit  der  Verminderung  der  Affinitat  (zwischen  Fibrille  und  Fibrillen- 
saure, anelektrotonischer  Zustand)  eine  Abscheidung  elektropositiver 
Ionen  (Kationen)Hand  in  Hand  ginge.  Hierdurch  kamen  Konzentrations- 
differenzen  im  Sinne  von  Oker-Blom  (1901)  zustande,  welche  nach 
ihm  als  Grand  der  elektromotorischen  Veranderungen  angesehen  werden 
miissen.  Wenn  also  beim  Absterben  eine  Verstarkung  der  Affinitat 
zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  entsteht,  so  wiirclen  die  dabei  frei- 
gewordenen  negativen  Ionen  eine  Negativitat  des  Querschnitts  hervor- 
rufen;  diese  Spannung  wiirde  sich  durch  Diffusion  u.  s.  w.  ausgleichen, 
die  erhohte  Affinitat  wiirde  aber  bestehen  bleiben,  weil  die  Fibrille 
nicht  mehr  restitutorischer  Prozesse  fahig  ist,  und  sie  muB  sich  daher, 
nachdem  die  elektrischen  Erscheinungen  langst  voriiber  sind,  noch  im 
Praparat  (besonders  bei  konstanter  Durchstromung)  bemerkbar  machen. 
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(Ware  diese  Vorstellung  richtig,  so  niiiBte  sich  auch  eine  atherisierte 
Nervenstrecke  negativ  gegen  eine  normale  verhalten.  Bis  jetzt  liegen, 
so  viel  mir  bekannt,  keine  diesbeziiglichen  Untersuchungen  vor.  Die 
Boruttauschen  Untersuchungen  vergleiclien  nur  zwei  Punkte  der  nar- 
kotisierten  Strecke.)  In  gleicher  Weise  konnen  die  elektrotonischen 
Strome  eine  Erklarung  finden. 

1843  beschrieb  du  Bois,  daB  der  Ruhestrom  des  Nerven  bei 
weitentfernter  tetanisclier  Reizung  abnimmt,  und  seitdem  ist  diese 
^negative  Schwankung  des  Nervenstroms"  eine  der  grundlegendsten 
Tatsachen  der  Physiologie,  weil  sie  auBer  dem  natiirlichen  Erfolg 
eines  Nervenreizes  bisher  das  einzige  Mittel  geblieben  ist  ^  uber  die 
Leitungsvorgange  im  Nerven  etwas  zu  erfabren.  Bernstein  (1871) 
lehrte  durcb  seine  Rheotomversucbe  die  Form  der  negativen  ScliAvan- 
kung  und  die  Schnelligkeit  ibrer  Ausbreitung  kennen,  welcbe  mit  der 
von  Helmboltz  (1850)  gefundenen  Zahl  fiir  die  Leitungsgeschwindig- 
keit  des  Nerven  nabezu  ubereinstimmt.  Spater  gelang  es  Hermann 
(18787  1881)  zu  zeigen,  daB  die  negative  Schwankung  (wie  beim 
Muskel)  nur  eine  Teilerscheinung  ist.  Jede  erregte  (im  Augenblick 
leitende)  Nervenstelle  verhalt  sich  zu  einer  unerregten  (nicht  in  Leitung 
begriffenen)  elektronegativ.  Bei  Ableitung  von  zwei  Langsschnitt- 
punkten  wird  daher  der  der  Reizstelle  zunachst  gelegene  zuerst  negativ, 
weiterhin  der  andre.  Da  auf  diese  Weise  zwei  entgegengesetzte 
Strome  bei  einfacher  Langsschnittsableitung  und  tetanisclier  Reizung 
zum  Galvanometer  gelangen,  so  heben  sie  sich  auf  und  bringen  keinen 
Ausschlag  der  Nadel  hervor.  (Um  die  Existenz  zweiphasischer  Aktions- 
strome  nachweisen  zu  konnen,  b.enutzte  Hermann  die  Rheotommethode 
und  verlangsamte  die  Leitung  durcb  Kalteeinwirkung.)  Wird  aber 
nach  dem  Yorgange  von  du  Bois  voin  Langsschnitt  und  Querschnitt 
abgeleitet,  so  gelangt  die  Erregung  nicht  bis  zur  zweiten  Elektrode, 
weil  der  Nerv  hier  abgestorben  oder  sterbend  ist.  Es  wird  bei  jedem 
Reiz  immer  nur  die  Langsschnittselektrode  negativ  beeinfluBt,  so 
daB  sich  die  Wirkungen  der  tetanischen  Reizung  summieren  und  auf 
die  Magnetnadel  wirken  konnen.  Auf  diese  Weise  kommt  bei  der 
negativen  Schwankung  nur  die  erste  Phase  der  zweiphasischen  Aktions- 
strome  zum  Ausdruck,  allerdings  reiner  als  bei  den.  zweiphasischen, 
weil  bei  diesen  die  zweite  Phase  bereits  beginnt,  wenn  der  auf- 
steigende  Teil  der  ersten  noch  nicht  beendet  ist.  (In  Figur  80  ist 
die  Kurve  eines  zweiphasischen  Aktionsstroms  abgebildet.  Mit  einer 
diinnen  Linie  ist  gezeichnet,  wie  die  Phasen  eigentlich  aussehen 
witrden,  wenn  sie  sich  nicht  storten.  Konnte  man  die  Ableitungs- 
elektroden  geniigend  weit  auseinanderrucken ,  so  wiirde  man  beide 
Phasen  in  voller  Ausdehnung  und  in  annahernd  richtiger  Form  dar- 
stellen  konnen;  doch  wird  dies  durch  auBere  Faktoren  verhindert.) 
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Die  Negativitat  einer  erregten  d.  h.  leitenden  Stelle  tritt  also 
ziemlicb  schnell  ein  und  verschwindet  langsam.  Eventuell  schlagt  sie 
ins  Gegenteil  urn,  dock  wiirde  dies  bei  Ableitung  von  zwei  Langs- 
schnitten  nicht  mebr  bemerkbar  werden  konnen,  wenn  es  sehr  lang- 
sam  eintritt,  weil  die  Positivitat  beider  Ableitungsstellen  sich  aufheben 
wiirde.  Bei  Langsschnitt  -  Querschnittableitung  steht  dagegen  dem 
nichts  im  Wege,  daB  sick  diese  langsam  eintretende  Positivitat  an- 
zeigt,  indem  sich  die  Querschnittelektrode  nicht  an  dem  Vorgang  be- 
teiligen  wiirde.  In  der  Tat  hat  auch  Hering  (1884)  und  nach  ihm 
Head  (1887)  nachweisen  konnen,  daB  nach  dem  Aufkoren  der  Tetani- 
sation  eine  positive  Nachschwankung  eintreten  kann. 

Um  zu  zeigen,  daB  es  sich  bei  der  negativen  Schwankung  (resp. 
dem  Aktionsstrom)  wirklich  um  einen  Ausdruck  der  Erregung  kandelt, 
hat  bereits  du  Bois  sich  bemiiht,  den  gleichen  Vorgang  mit  andern 

Reizen  als  elektrischen  her- 
vorzurufen.  Es  ist  ihm  das 
nur  in  sehr  bescheidenem 
MaBe  gelungen.  In  neuerer 
Zeit  ist  es  aber  Griitzner 
(1881)  bei  chemischer  Rei- 
zung,  Steinach  (1894)  bei 
mechanischer  Reizung  (an 
Kaltfroschen)  gelungen.  Be- 
sonders  bemerkenswert  sind 
die  von  Boruttau  (1901, 
1902)  mit  Hilfe  des  Ka- 
pillarelektrometers  bei  me- 
chanischer Reizung  und  im  Strychnintetanus  gewonnenen  Kurven. 

Man  sollte  demnach  kaum  einen  Zweif el  hegen  konnen ,  daB  die 
Aktionsstrome  (Hermanns,  negative  Sckwankung  du  Bois',  Reizwelle 
Bernsteins,  Negativitatswelle  Boruttaus)  in  einem  innigen  Zusammen- 
hang  mit  dem  LeitungsprozeB  stehen.  Trotzdem  ist  wiederholt  be- 
sonders  in  letzter  Zeit  versucht  worden,  die  Aktionsstrome  als  etwas 
mehr  oder  weniger  vom  Leitungsvorgang  Unabhangiges  hinzustellen : 
Herzen  (1899)  .packte  einen  Teil  des  Nerven  zwischen  Chloralose- 
pulver  und  reizte  ab  und  zu  diese  Stelle  und  eine  zentral  davon 
gelegene.  Eine  Muskelzuckung  soil  nun  nach  einiger  Zeit  von  der 
Chloralosestrecke  nicht  mehr  zu  erzielen  sein,  wahrend  der  Reiz 
von  der  zentral  gelegenen  Reizstelle  aus  die  affizierte  Stelle  noch 
durchsetzt  und  zu  einer  Muskelzuckung  fiihrt.  Wird  der  Nerv  jetzt 
zwischen  Muskel  und  Chloralosestrecke  durchschnitten  und  mit  dem 
Galvanometer  verbunden,  so  soil  bei  Reiz  der  Chloralosestrecke 
doch  noch  negative  Schwankung  eintreten.   Die  negative  Schwankung 


Fig.  80.  Zweiphasischer  Aktionsstrom  nach  Hermann  aus 
Biedermanns  Elektrophysiologie.  (Die  starke  Kurve  ent- 
spricht  der  direkten  Beobachtung;  die  beiden  schwacben 
Kurven  bedeuten  die  Konstruktionen  jeder  einzelnen  Phase.) 
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soil  also  bestelien  bleiben,  nachdem  die  Erregbarkeit  bereits  atif- 
gekort  hat. 

Wedenski  (1900)  und  Boruttau  (1902)  haben  diesen  Versuch  nach- 
gepriift  und  sind  zu  dem  Resultat  gekommen,  daB  das  Herzenscke 
Resultat  ganz  offenbar  auf  Versuchsfehlern  berukt.  Wedenski  leitete 
in  der  Nake  des  Muskels  mittels  zwei  Elektroden  zum  Teleplion  ab, 
in  dem  sick  die  Aktionsstrome  je  nacb  der  Scknelligkeit,  mit  der  sick 
die  Reize  folgen,  in  einem  kokeren  oder  tieferen  Ton  kund  geben. 
Zu  seinen  Versucken  benutzte  er  auBer  der  sekr  ungeeigneten  Cklora- 
lose  eine  ganze  Anzakl  andrer  Narcotica  und  kam  dabei  zu  dem 
Resultat ,  daB  sick  die  Aktionsstrome  in  derselben  Weise  verandern, 
als  der  Reizerfolg  am  Muskel  geringer  wird. 

Auf  die  von  Gotsck  und  Burek  (1899)  gegen  die  Notwendigkeit 
eines  Zusammenkanges  zwiscken  Aktionsstrom  und  Leitung  auf  Grund- 
lage  der  Tatsacke  vom  kritiscken  Intervall  gemackten  Einwande  kann 
ick  kier  nickt  weiter  eingeken,  dock  sckeint  es  mir;  daB  sie  durck 
die  Nackuntersuckung  von  Boruttau  (1902)  als  beseitigt  zu  betrack- 
ten  sind. 

Es  liegt  also  kein  Grand  dafiir  vor,  den  Aktionsstrom  vom 
Leitungsvorgang  zu  trennen,  vielmekr  muB  derselbe  als  eine  Teil- 
ersckeinung  der  sick  fortbewegenden  Erregung  aufgefaBt  werden. 
Wie  ick  nun  oben  besckrieben  kabe7  zeigen  die  Acksenzylinder  eines 
Nerven,  welcker  wakrend  der  Reizung  mit  sekr  scknell  sick  folgenden 
Weckselstromen  fixiert  ist,  Aknlickkeit  mit  der  Katkodengegend  eines 
polarisierten  Nerven.  Dagegen  zeigen  die  Acksenzylinder  bei  einer 
geringeren  Zakl  von  Reizen  grade  das  entgegengesetzte  Verkalten;  sie 
sind  blasser  als  normal,  zeigen  also  Aknlickkeit  mit  der  Anodengegend 
eines  polarisierten  Nerven.  —  Nun  pflanzt  sick  nack  den  Unter- 
suckungen  iiber  das  elektriscke  Verkalten  des  Nerven  sickerlick  zu- 
nackst  eine  negative  Welle  bei  der  Leitung  durck  den  Nerven  fort7  da 
diese  aber  von  kurzer  Dauer  ist ,  so  kann  die  mit  ikr  eventuell  Hand 
in  Hand  gekende  Affinitatsverstarkung  zwiscken  Fibrille  und  Fibrillen- 
saure  nur  dann  im  Fixierungsbild  zur  Beobacktung  kommen,  wenn  sick 
die  Reize  und  somit  die  negativen  Wellen  sekr  scknell  folgen.  Ick 
muB  also  die  Verstarkung  der  Affinitat  bei  sckneller  Reizfolge  als  das 
eigentlicke  Bild  des  erregten  sive  leitenden  Zustandes  anseken. 

Nun  folgt  auf  jede  Negativitatswelle  eine  langsame  Riickkekr  zur 
normalen  elektriscken  Spannung.  Bei  der  langsamen  Entwicklung  der 
restitutoriscken  Pkase  ist  es7  wie  oben  angedeutet,  sekr  gut  mogliek, 
daB  sie  in  eine  wirklicke  Positivitat  umscklagt  ,  die  aber  wegen  des 
langsamen  Auftretens  nur  bei  Langssclmitt  -  Querscknittableitung  und 
erst  nack  Aufkoren  der  Reizung  zur  Beobacktung  kommt.  Je  weiter 
(in  gewissen  Grenzen)  die  Reize  auseinanderliegen ,  desto  besser  wird 
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sich  diese  Phase  entwickeln  konnen,  desto  mehr  wird  ihre  even- 
tuelle  Grundlage  im  Praparat  erkennbar  sein.  Ich  sehe  also  in  der 
Blasse  der  Achsenzylinder  bei  geringer  Reizzahl  (und  nacb  starker, 
frequenter  Reizung)  die  langandauernde  restitutoriscbe  Phase,  welche 
auf  die  schnell  vorilbergehende  Erregungsphase  folgt.  Mit  dieser  An- 
nahme,  daB  jeder  Erregungswelle  eine  restitutoriscbe  Phase  folgt, 
bei  welcher  jede  Nervenstelle  in  einen  anodischen  Zustand  gerat, 
stimmen  Erfahrungen  von  Carvallo  (1900)  sehr  gut  iiberein.  Er  fand 
namlich,  daB  die  Erregbarkeit  einer  Nervenstelle  in  der  Kalte  schnell 
abnimmt,  beim  Erwarmen  aber  wiederkehrt,  und  daB  warme  Nerven 
auch  bei  sehr  langdauernder  elektrischer  Erregung  noch  keine  lokale 
„Ermudung"  zeigen.  Wie  ich  nun  oben  gezeigt  habe,  wird  beim 
Abkiiklen  eines  Nerven  die  Fahigkeit  zur  anodischen  Veranderung 
stark  gekemmt,  beim  Erwarmen  gesteigert.  Der  Kaltnerv  wird  also 
sehr  viel  mehr  Zeit  gebrauchen,  um  sich  von  jeder  einzelnen  Reiz- 
welle  in  der  restitutorischen  Phase  zu  erholen,  als  der  Warmnerv. 

Als  Anfangsstorung  babe  ich  eine  Verstiirkung  der  Affinitat  am 
Reizort  verbunden  mit  einer  Verschiebung  von  Fibrillensaure  zum 
Reizort  bin  auf  Grundlage  der  Verhaltnisse  an  der  Kathode  (bei  der 
SchlieBung)  und  an  der  Anode  (bei  der  Offnung)  angesprochen. x) 
Wenn  nun  mit  der  Verstarkung  der  Affinitat  ein  Freiwerden  von 
elektronegativen  Ionen  Hand  in  Hand  geht?  so  entstehen  Stromchen? 
welche  an  der  erregten  Stelle  in  die  Fibrillen  eintreten7  in  den  Nachbar- 
teilen  aber  aus  denselben  austreten  (Hermann,  1879).  Diese  versetzen 
also  die  ruhende  Nachbarschaft  in  Katelektrotonus  und  bringen  hier 
wieder  Affinitatserhohung  hervor,  welche  mit  lokaler  Abgabe  von 
negativen  Ionen  verbunden  ist.  In  dieser  Weise  konnte  man  sich  ein 
Fortschreiten  der  Erregung  nach  dem  Vorgange  von  Hermann  vor- 
stellen.  Neu  ist  dabei  nur,  daB  als  primare  Veranderung  die  Affini- 
tatserhohung angesehen  wird  und  daB  an  Stelle  der  Polarisation 
zwischen  Kern  und  Hulle  eine  alleinige  Veranderung  der  Fibrille 
gesetzt  wird,  eine  Veranderung,  bei  der  die  Hulle  (die  Perifibrillar- 
substanz  oder  was  sonst  grade  die  Fibrille  umgibt)  nur  eine  ganz 
sekundare  Rolle  spielt.  Auch  bei  dieser  Vorstellung  wiirde  sich  die 
Negativitatswelle  in  derselben  Weise  ausbreiten  und  auBern,  wie  im 
Kernleitermodell ,    wenngleich   die   Ursache   nicht  in   eine  einfache 


1)  Eine  Zunahme  der  Affinitat  lafit  sich  auch  bei  mechanischer  und  chemischer 
Reizung  gut  denken.  Ich  will  zugeben,  dafi  eine  „lokale  Konzentrationsanderung 
von  Ionen"  die  Anfangsstorung  bei  alien  moglichen  Reizarten  leichter  erklart, 
doch  kann  ich  Boruttau  (1902)  nicht  zugeben,  dafi  dies  die  einzige  Moglichkeit 
ist.  Im  Grunde  habe  ich  aber  auch  nichts  dagegen  einzuwenden,  daf5  man  als 
Anfangsstorung  immer  eine  Konzentrationsanderung  ansieht.  Es  kommt  dabei 
auf  das  gleiche  hinaus. 
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Grenzpolarisation,  sondern  in  einen  komplizierteren  chemisch  -  ph}  si- 
kalischen  Prozefi  verlegt  wttrde,  zu  dem  bis  jetzt  kein  Analogon  von 
der  physikalischen  Chemie  geboten  ist.  Eine  direkte  Erklarung  der 
nenen  Befimde  auf  Grnnd  der  bisherigen  rein  physikalischen  Kernleiter- 
theorie,  wie  sie  von  Hermann  und  Boruttau  ausgebildet  ist,  scheint 
mir  zwar  nicht  unmoglich,  aber  auf  jeden  Fall  gezwungen.  Man  miiBte 
zu  diesem  Zweck  annehmen,  daB  die  Fibrillensaure  ein  Bestandteil 
der  Hiille  sei,  wozu  aber  bei  dem  hochst  wahrscheinlich  chemischen 
Verhaltnis  zwischen  Fibrille  unci  Fibrillensaure  die  erste  Grundlage 
fehlen  wiirde.  (Man  kann  iibrigens  auch  annehmen,  daB  die  Erregung 
von  Teilchen  zu  Teilchen  dadurch  fortgepflanzt  wird,  daB  das  erregte 
Teilchen  infolge  seiner  hoheren  Affinitat  dem  unerregten  Fibrillen- 
saure entzieht  und  dieses  hierdurch  in  Erregung  gerat.) 

Wenn  also  die  negativ  gewordene  erregte  Stelle  zur  Ausbildung 
von  Stromchen  fiihrt,  die  sich  durch  die  Umgebung  abgleichen  und 
die  nachst  gelegenen  Fibrillenteile  in  Katelektrotonus ,  die  erregte 
Stelle  selber  aber  in  Anelektrotonus  versetzen,  welcher  sich  aus  eigenen 
Kraften  der  Fibrille  langsam  steigert,  so  muB  dieser  anelektro- 
tonische  Zustand  dann  am  besten  im  gefarbten  PrapaTat  zum  Ausdruck 
kommen  und  die  katelektrotonische  Affinitatserhohung  ganz  hinter  ihm 
zuriicktreten ,  wenn  nur  selten  eine  neue  AVelle  itber  die  Fibrille  hin- 
lauft.  Nach  Beendigung  der  anelektrotonischen  oder  restitutorisehen 
Phase  wiirde  jede  Fibrille  wieder  ihre  normale  Affinitat  zur  Fibrillen- 
saure haben  und  die  im  erregten  Zustand  abgegebenen  negativen 
lonen  wieder  ersetzt  haben.  —  Folgen  die  Reize  sehr  schnell  hinter- 
einander,  so  kann  die  Erholung  nicht  eintreten;  die  Fibrille  bleibt  in 
eineni  andauernden  Zustande  erhohter  Affinitat,  sie  kann  also  auch 
der  Leitung  nur  noch  in  untergeordnetem  MaBe  dienen.  Ich  glaube, 
daB  dies  mit  einer  Anzahl  von  Tatsachen  sehr  gut  harmoniert:  Bei 
frequenten  und  nicht  zu  starken  Reizen  tritt,  wie  Bernstein  (1871) 
zuerst  gefunden  hat,  nur  eine  Anfangszuckung,  aber  kein  andauernder 
Tetanus  ein.  Verstarkt  man  den  Reiz  durch  weitere  Annaherung  der 
Rollen,  so  tritt  zwar  ein  dauernder  Tetanus  ein,  doch  ist  dieser  auch 
bei  starksten  Stromen  nie  auf  die  Hohe  zu  bringen,  die  man  bei 
schwacheren  tetanischen  Reizen  mit  geringer  Unterbrechungszahl  be- 
obachtet.  Der  Tetanus  bei  sehr  frequenter  Reizung  ist  auch  nie  so 
gleichmaBig  wie  bei  Reizung  mit  geringer  Unterbrechungszahl.  SchlieB- 
lich  ist  noch  daran  zu  erinnern,  daB  man  bei  langsamer  Tetanisation 
schon  bei  sehr  groBem  Rollenabstand  einen  Tetanus  erzielt,  zu  dessen 
Erzeugung  man  bei  sehr  frequenter  Reizung  die  Rollen  einander  wesent- 
lich  nahern  muB. 

Aus  dem  Gruenhagenschen  Phanomen  (S.  269)  und  aus  Unter- 
suchungen  von  van  Dehn  und  Schiff,  welche  zu  dem  Resultat  fiihrten, 
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daB  die  Strange  des  Rttckenmarks  niclit  erregbar,  wohl  aber  leitend 
seien,  haben  Schiff  und  andre  den  ScbluB  gezogen,  daB  der  Vorgang 
der  Leitung  und  Erregung  ganz  voneinander  zu  trennen  seien.  Neuere 
Untersucbungen  (Fick,  Biedermann  u.  a.)  baben  ergeben  ,  daB  die 
Ruckenmarksstrange  doch  reizbar  sind,  so  daB  diese  Lebre  von  jener 
Seite  ber  keine  Stiitze  mebr  empfangt.  (Ein  gewisser  Unterscbied 
zwiscben  ibnen  und  den  peripberen  Nerven  mag  trotzdem  in  Bezug 
auf  die  Erregbarkeit  besteben.)  Dagegen  ist  das  Gruenbagenscbe 
Pbanomen  wobl  erne  unleugbare  Tatsacbe :  Aucb  aus  den  Tabellen  der 
neuesten,  sicb  gegen  diese  Trennung  ricbtenden  Arbeit  (von  Wedenski 
[19.00]),  gebt  hervor ,  daB  zu  einer  gewissen  Zeit  der  Narkose  die 
Reizscbwelle  zentral  von  der  affizierten  Stelle  geringer  ist  als  an 
dieser  Stelle  selber.  Die  ganze  Frage  ist  aber  durcb  diese  Arbeit 
Wedenskis  in  eine  neue  Pbase  getreten:  Die  niedrigere  Reizscbwelle 
oberbalb  der  affizierten  Stelle  ist  namlicb  nur  bei  scbwacberen  Reizen 
zu  konstatieren.  Nabert  man  die  Rollen,  so  tritt  bei  dem  jetzt  star- 
keren  Reiz  ein  niedrigerer  Tetanus  und  scblieBlich  nur  nocb  eine 
Anfangszuckung  ein  (bei  100  Reizen  in  der  Sekunde).  Bei  weniger 
frequenter  Reizung  macbt  sicb  dieser  Unterscbied  zwiscben  starkem 
und  scbwachem  Reiz  nicbt  bemerkbar.  Man  kann  sicb  vorstellen, 
daB  bei  der  obnebin  im  narkotisierten  Nerven  bestebenden  erbohten 
Affinitat,  die  durcb  den  Reiz  gesetzte  Erbobung  so  langsam  zuriick- 
gebt,  daB  bei  frequentem  Reiz  jede  Welle  die  nacbstfolgende  urn  so 
mebr  stort,  je  starker  sie  ist.  —  Im  ubrigen  wird  man  mit  Hermann 
annebmen  diirfen,  daB  die  Erregung  von  Teilcben  zu  Teilcben  leicbter 
von  statten  gebt  als  von  auBen.  Nacbdem  icb  gezeigt,  daB  sicb  bei 
der  Leitung  meist  dasselbe  Bild  zeigt7  wie  an  der  Katbode  eines 
polarisierten  Nerven,  wird  wobl  kaum  nocb  daran  zu  zweifeln  sein; 
daB  Leitung  fortgeleitete  Erregung  ist  (Hermann).  Aucb 
der  Befund  Grutzners,  daB  der  Effekt  eines  Reizes  groBer  ist,  wenn 
der  Leitungsvorgang  auf  dem  Wege  zum  Muskel  eine  Stelle  erbobter 
Erregbarkeit  zu  passieren  bat,  laBt  sicb  wobl  kaum  in  einem  andern 
Sinne  deuten. 

Zuerst  bat  Bernstein  (1877)  den  Versucb  gemacbt,  die  Ermiid- 
barkeitsverbaltnisse  des  Nerven  zu  studieren.  Er  fand  nacb  starker, 
tetaniscber  Reizung  einer  Nervenstelle  diese  fur  weiter  oben  an- 
gesetzte  Reize  nicbt  mebr  durcbgangig,  wabrend  Reizung  einer  mebr 
peripber  gelegenen  Stelle  den  Muskel  noch  zur  Kontraktion  brachte. 
Abnlicbe  lokale  Ermiidungen  konnte  er  aucb  bei  andern  Reizarten 
konstatieren.  In  den  meisten  Fallen  tritt  nacb  einiger  Zeit  Re- 
stitution ein.  Fur  starkere  tetaniscbe  Reizungen  laBt  sicb  dieser 
Befund  leicbt  konstatieren,  ja  es  geniigt  bei  bober  Spannung  ein 
einziger  Induktionsscblag  urn  eine  Nervenstelle  (aucb  beim  Warm- 
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bliiter)  fur  mehrere  Minuten  undurcbgangig  zu  macben.  Bei  scbwa- 
cheren  Reizen  tritt  etwas  abnlicbes  auch  bei  langer  Tetanisation 
niclit  ein,  so  daB  man  doch  wobl  an  eine  scbwerere  Scbadigung  zu 
denken  bat.  Im  primargefarbten  Praparat  babe  icb  bisher  keine 
wesentlicbe  Veranderung  an  solcben  Reizstellen  seben  konnen,  die 
durcb  Tetanisation  undurcbgangig  gemacbt  waren;  die  Zabl  der  Ver- 
sucbe  war  jedocb  nocb  nicbt  groB  genug,  urn  ein  definitives  Urteil 
fallen  zu  konnen. 

Bei  Reizung  mit  Induktionsstromen  von  zulassiger  Starke  er- 
miidet  jedenfalls  der  Muskel  friiber  als  der  Nerv,  so  daB  das  Streben 
dabin  ging,  den  Reiz  vom  Muskel  fernzubalten.  Zu  diesem  Zweck 
benutzte  bereits  Bernstein  einen  konstanten  Strom,  welcber  den  Nerven 
zwiscben  Reizstelle  und  Muskel  durcbstromte  und  undurcbgangig 
macbte.  Da  aber  das  lange  FlieBen  eines  starken  Stromes  den  Nerven 
wesentlicb  scbadigt,  so  daB  die  Leitungsfabigkeit  nur  langsam  oder 
gar  nicbt  wiederkebrt,  so  batte  Bernstein  mit  diesen  Yersucben  keinen 
guten  Erfolg.  —  Wedenski  (1884)  benutzte  das  gleicbe  Verfabren, 
scbloB  aber  nur  auf  kurze  Zeit  einen  starken  Strom  (bis  der  Nerv 
undurcbgangig  war)  nnd  scbwacbte  ibn  dann  stark  ab.  Aus  (nacb 
dem  Obigen)  leicbt  verstandlicben  Grunden  vermag  der  scbwacbe 
Strom  den  Nerven  dauernd  undurcbgangig  zu  erbalten,  scbadigt  ibn 
aber  so  wenig,  daB  er  nacb  dem  Offnen  fast  augenblicklicb  wieder 
durcbgangig  wird.  Er  reizte  nun  den  Nerven  oberbalb  der  durcb- 
flossenen  Strecke  bis  zu  6  Stunden  unauf borlicb ;  wurde  der  polari- 
sierende  Strom  dann  geoffnet,  so  geriet  der  Muskel  sofort  in  Tetanus, 
der  Nerv  war  also  durcb  die  tetaniscbe  Reizung  nicbt  ermudet  worden. 
Das  gleicbe  Resultat  erbielt  Bowditscb  (1890)  bei  Saugetieren, 
welcbe  wabrend  der  Dauer  der  Reizung  (gegen  4  Stunden)  curarisiert 
waren.  Wenn  die  Curare wirkung  wicb,  so  fing  der  Muskel  an,  zu 
reagieren. 

Wenn  die  Nervenleitung,  wie  icb  es  oben  wabrscbeinlicb  zu  macben 
gesucbt  babe,  in  einer  Wecbselwirkung  zwiscben  den  Fibrillen,  der 
Fibrillensaure  and  anorganiscben  Substanzen  bestebt,  so  ist  allerdings 
eine  Ermiidung  des  Nerven  nicbt  sebr  wabrscbeinlicb.  Anorganiscbe 
Bestandteile  diirften  immer  geniigend  vorbanden  sein,  auBerdem  werden 
sie  nicbt  verbraucbt,  sondern  konnen  immer  wieder  in  den  Komplex 
eintreten.  Audi  die  Menge  der  Fibrillensubstanz  scbeint  sicb,  so  weit 
meine  Versucbe  reicben,  nicbt  zu  vermindern;  sie  wird  also,  wie  es 
scbeint,  bei  der  Leitung  nicbt  verbraucbt,  sondern  dieselben  Molekiile 
treten  immer  wieder  in  Aktion.  Uber  die  Fibrillen  selbst  kann  icb 
nicbts  aussagen  und  es  ist  moglicb,  daB  diese  bei  der  Leitung  auf 
die  Dauer  in  Mitleidenscbaft  gezogen  werden  (eventuell  in  erbobte 
Koblensaureproduktion  geraten,  wofiir  einiges  spricbt;  Waller,  1895 
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und  1896,  Boruttau,  1901  und  1902).  Jedenfalls  kann  diese  Veranderung 
nach  den  obigen  Versuchen  nur  minimal  sein.  Die  geringe  Menge 
von  Energie ,  welche  fiir  den  Nerven  durch  die  nach  aufien  sich  ab- 
gleichende  Elektrizitat  verloren  gekt,  wird  jedenfalls  zum  Teil  durch 
den  Zuwachs  von  Energie  gedeckt,  welche  mit  dem  Reiz  in  den 
Nerven  hineingelangt.  Fiir  einen,  wenn  anch  wohl  sehr  geringen 
Stoffverbrauch  bei  der  Leitung  spricht  der  Umstand,  daB  die  positive 
Nachschwankung  bei  schwachen  Nerven  und  nach  langerer  Tetanisation 
sehr  gering  ist  (Head,  1887).  Neuerdings  hat  v.  Baeyer  (1902)  fest- 
gestellt,  daB  der  Nerv  bei  mehrstundigem  Aufenthalt  in  indifferenten 
Gasen  (N,  H)  seine  Erregbarkeit  und  Leitungsf ahigkeit  verliert.  Beides 
kehrt  nach  Wiederzulassung  von  Sauerstoff  in  wenigen  Minuten  wieder. 
Damit  ware  also,  entgegen  friiheren  Beobachtungen ,  f estgestellt ,  daB 
auch  der  Nerv  zur  Ausiibung  seiner  Funktion  des  Sauerstoff s  bedarf.1) 
Ich  f asse  noch  einmal  kurz  zusammen :  Der  Komplex  von  Neuro- 
fibril^, Fibrillensaure  und  gewissen  anorganischen  Substanzen  (Elektro- 
lyten)  ist  das  leitende  Element  im  Nervensystem.  Bei  konstanter 
Durchstromung  wird  die  Affinitat  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure 
an  der  Kathode  erhoht,  an  der  Anode  herabgesetzt ;  gleichzeitig  stromt 
die  Fibrillensaure  zur  Kathode  hin  und  von  der  Anode  fort.  In  dem 
Einsetzen  der  Stromung  zur  Kathode  hin  ist  die  Anfangsstorung  zu 
sehen,  von  welcher  eine  Reizwelle  ausgeht.  Umgekehrt  gibt  das 
Zuruckstromen  zur  Anode  beim  Offnen  des  Stromes  den  Offnungsreiz 
ab.  Bei  der  Erhohung  der  Affinitat  treten  elektronegative  Ionen  aus 
dem  Komplex  aus,  bei  Herabsetzung  oder  Aufhebung  der  Affinitat 
elektropositive. 

Die  Reizwelle  besteht  in  einer  wellenformig  fortschreitenden 
Affinitatserhohung  mit  Verschiebung  von  Fibrillensauremolekiilen  zum 
Reizort  hin.  Gleichzeitig  mit  der  Affinitatserhohung  treten  immer  an 
der  betreffenden  Stelle  elektronegative  Ionen  aus  dem  Komplex  aus, 
welche  zum  Auf treten  einer  Negativitatswelle  (Aktionsstrom ,  negative 
Schwankung)  fiihren.  Die  Ubertragung  der  Erregung  von  einein 
Querschnittsteilchen  zum  andren  geschieht  dadurch,  daB  die  kleinen, 
wahrscheinlich  sehr  kraftigen  Abgleichungsstromchen  (Hermann)  die 
unerregten  Nachbarteilchen  in  Katelektrotonus  versetzen.  Vielleicht 
wird  sie  aber  au^h  dadurch  herbeigef iihrt ,  daB  die  erregte  Stelle  der 
unerregten  Nachbarschaft  Fibrillensaure  entzieht  und  diese  dadurch 
erregt. 

1)  Der  friihere  Eintritt  von  Unerregbarkeit  an  Stellen,  welche  weiter  vom 
Muskel  entfernt  liegen,  diirfte  doch  wohl  lediglich  darauf  zu  beziehen  sein,  dafl 
die  Reizwelle  eine  langere,  veranderte  Strecke  zu  durchlaufen  hat,  als  bei 
Reizung  an  einer  periphereren  Stelle.  Hier  von  einer  zentrifugalen  Entwicklung 
der  Erstickung  zu  reden,  diirfte  wohl  unangebracht  sein. 
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Nachdem  die  Affinitatserhohung  ihren  hochsten  Pnnkt  erreicht 
hat,  tritt  eine  restitutorische  Phase  langsam  ein,  bei  welcher  ein  an- 
elektrotonischer  Zustand  herrscht  und  durch  welche  die  normale  Affinitat 
und  die  normale  Ionensattigung  wiederhergestellt  wird.  Da  die  Be- 
wegung  der  Fibrillensaure  in  der  Langsrichtung  gewifi  nur  sehr  gering 
ist?  so  ist  anzunehmen,  daB  jedes  Fibrillensauremolekiil  sicb  bei  der 
Restitution  wieder  an  seinen  alten  Platz  begibt. 

Ich  sehe  also  den  ProzeB,  welcher  sicb  im  Nerven  fortpflanzt, 
als  einen  chemisch-physikalischen  an,  lege  aber  den  Hauptnacbdruck 
dabei  auf  das  „chemischa.  Gegen  die  Auffassung  des  Leitungsprozesses 
als  einen  in  der  Hauptsache  chemischen  Yorgang  bat  zuletzt  Boruttau 
(1902)  eingewandt,  daB  es  keine  cbemiscben  Vorgange  gabe,  welche 
sich  mit  einer  Gescbwindigkeit  von  30 — 60  m  in  der  Sekunde  fort- 
pflanzten.  Das  schlieBt  aber  nicbt  in  sich,  daB  derartig  schnelle 
chemiscbe  Prozesse  unmoglich  seien.  Ich  kann  in  den  groBen  Leitungs- 
geschwindigkeiten  mancher  Nerven  keinen  Einwand  gegen  meine  Vor- 
stellungen  selien,  erblicke  aber  umgekehrt  in  den  niedrigen  Leitungs- 
geschwindigkeiten  mancher  Nerven  (Eledone  50  cm  bis  1  m  in  der 
Sekunde  [Uexkiill,  1894]7  Anodonta  circa  1  cm  in  der  Sekunde  [Fick7 
1863])  einen  Einwand  gegen  rein  physikalische  Theorien  der  Nerven- 
leitung.  Aucb  die  schnelle  Restitutionsfahigkeit  und  der  sicher  minimale 
Stoffwechsel  im  Nerven  sind  gegen  die  chemiscbe  Natur  des  Leitungs- 
vorganges  ins  Feld  gefiihrt  worden.  Beide  Einwande  kommen  in 
Wegfall,  wenn  man  den  chemischen  Vorgang  nicbt  in  einer  V erbrennung 
sondern,  wie  das  bier  geschehen  ist?  in  einer  Anderung  der  cbemiscben 
Affinitat  sieht. 


FUNFZEHNTES  KAPITEL. 

Die  Eigenschaften  des  Zentralnervensystems 
im  allgemeinen. 

Unterschiede   zwischen   den  peripheren  Nerven  und  dem  Zentralnervensystem 
S.  325.  —  Die  Ganglienzellhypothese  S.  326—334.  —  Hire  Widerlegung  durch 
das  Carcinusexperiment  S.  328 — 330.  —  Widerlegung  der  Einwande,  welche  gegen 
dasselbe  erhoben  sind  S.  332,  333. 

Die  durch  Nervenleitung  vermittelten ,  am  unversehrten  Tier  auf- 
tretenden  Auslosungserscheinungen  bezeichnet  man;  wenn  sie  einf acherer 
Natur  sind,  nach  dem  Vorgange  von  Prochaska  (1800)  als  Reflexe. 

Bethe,  Nervensystem.  2] 
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Die  komplizierteren,  auf  nervoser  Basis  beruhenden  Auslosungserschei- 
nungen,  wie  sie  beim  Menschen  unci  vielen  hoheren  Tieren  neben 
jenen  zur  Beobachtung  gelangen,  besaBen  bis  vor  kurzem  keine  ein- 
heitliche,  physiologische  Bezeichnung ,  denn  den  Namen  „Willens- 
handlung"  wird  man  schwerlich  als  einen  physiologischen  anerkennen 
konnen.  Ausgebend  von  der  Tatsacke,  daB  diese  komplizierteren  Aus- 
losungserscheinungen  ebenso  sicher,  wie  die  Beflexe  materiell  vom 
Nervensystem  abhangig  sind  und  daB  sie  sicb  objektiv  von  diesen  nur 
durch  die  groBe  und  unberecbenbare  Variabilitat  unterscheiden,  baben 
Beer,  Uexkiill  und  icb  (1899)  geglaubt,  diesen  Auslosungserscbeinungen 
einen  Namen  geben  zu  sollen,  welcher  sie  nicbt  in  einen  prinzipiellen 
Gegensatz  zu  denEeflexen  setzt  undihreobjektiveZusammengehorigkeit 
mit  diesen  zum  Ausdruck  bringt.  Wir  durften  dies  um  so  eber  tun, 
als  wir  zu  der  Uberzeugung  gelangt  waren,  daB  das  psycbiscbe 
Element,  welcbes  man  so  vielfacb  aucb  in  der  Pbysiologie  als  in- 
tegrierenden  Bestandteil  gewisser  Handlungen  von  Menschen  und 
Tieren  angesehen  hat,  stets  etwas  Subjektives  bleiben  wird  und  nie 
Objekt  exakter  Wissenschaft  werden  kann.  Was  wir  beobachten 
konnen,  sind  eben  stets  nur  Bewegungserscheinungen  und  nichts 
weiter,  und  diese  unterscheiden  sich  bei  den  sogenannten  Willens- 
handlungen  nicbt  wesentlich  von  denen  bei  den  Eeflexen.  Wir  fassen 
daher  samtliche  nervosen  Antwortserscheinungen  unter  dem  Namen 
„  Antikinesen"  zusammen,  behalten  fur  die  gesetzmaBig  wieder- 
kehrenden  Eeizbeantwortungen  den  Namen  „Reflex"  bei  und  be- 
zeiclmen  die  Eeizbeantwortungen,  in  welchen  ein  variabler  Faktor 
enthalten  ist,  als  „Antiklisena,  durch  welches  Wort  weiter  nichts  pra- 
sumiert  wird. 

Bei  alien  Antikinesen  spielt  das  Nervensystem  vor  alien  Dingen 
die  Eolle  des  leitenden  Vermittlers  zwischen  der  reizaufnehmenden 
Oberflache  und  den  mehr  oder  weniger  weit  entfernten  effektorischen 
Organen.  Wenn  wir  dem  Nervensystem  auBer  der  leitenden  Funktion 
keine  weiteren  Eigenschaften  zuschreiben,  so  ist  bereits  die  groBe 
Masse  der  Eeaktionserscheinungen  hinreichend  erklarbar.  Wir  haben 
ja  gesehen,  daB  bei  den  verschiedenen  Tierarten  die  rezeptorischen 
und  effektorischen  Fibrillen  miteinander  unter  Gitterbildung  in  Ver- 
bindung  treten.  Bei  den  Tieren,  welche  ein  sehr  einfaches  und  diffuses 
Reflexleben  f  tihren,  sind  diese  Gitter  ganz  diffus  ausgebreitet,  wabrend 
bei  alien  holier  stehenden  Tieren,  welche  lokalisierter  Antikinesen 
fahig  sind,  Gitterverdichtungen  und  lange,  weit  voneinander  entfernte 
Gitterteile  miteinander  verbindende  Bahnen  zur  Beobachtung  kommen. 
Auf  diese  Weise  treten  gewisse  rezeptorische  Organe  oder  Oberflachen- 
teile  mit  gewissen  effektorischen  Organen  und  Organkomplexen  in 
nahere  Leitungsbeziehungen ,  durch  welche  die  Verschiedenheit  der 
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Reaktionen  bei  Reiz  dieser  imd  jener  Korperstelle  eine  ziemlich  be- 
friedigende  Erklarung  findet.  In  der  Tat  ist  es  ja  seit  langem  das 
Bestreben  vieler  Gehirnanatomen ,  diese  nakeren  Leitungsbeziekungen 
aufzudecken  (Anatomie  der  Faserbaknen)  und  die  Bewegungsersckei- 
nungen  durck  dieselben  verstandlich  zu  macken.  Die  Kenntnis  der 
anatomiscken  Verbindungswege  geniigt  aber  jedenfalls  nickt,  urn  das 
Reaktionsvermogen  ein  und  desselben  Tieres  in  geniigendem  MaBe  zu 
erklaren.  Hierauf  kat  Loeb  (1899)  in  einer  interessanten  Sckrift  nack- 
driicklick  aufmerksam  gemackt. 

Loeb  bait,  wie  es  sckeint,  von  bestimmten  anatomiscken  Ver- 
bindungen  zwiscben  zusammenarbeitenden  rezeptoriscken  und  effek- 
toriscken  Organen  nickt  sekr  viel.  In  der  Tat  gibt  es  Falle  genug, 
wo  sick  die  Storungen  nack  Verletzung  gewisser  Baknen  ganz  wieder 
ausgleicken,  so  daft  also  diese  Baknen  zuni  Zustandekomnien  der  be- 
stimmten Effekte  nickt  unumganglick  notig  sind.  Fiir  Loeb  ist  es  die 
Hauptsacke,  daB  iiberkaupt  ein  Leitungsweg  vorkanden  ist;  die  ge- 
nauere  Besckaffenkeit  desselben  ist  in  ziemlick  weiten  Grenzen  gleick- 
giiltig.  (Ja  die  Verbindung  braucbt  eventuell  nickt  einmal  nervoser 
Natur  zu  sein?).  Bestimmend  fiir  den  Ablauf  einer  Antikinese  ist  in 
erster  Linie  nickt  die  Art  der  Leitungswege,  sondern  die  Art  und 
Besckaffenkeit  der  effektoriscken  und  nock  mekr  der  rezeptoriscken 
Apparate.  Diese  Organe  sind  es  im  wesentlicken7  welcke  die  Eigen- 
tumlickkeiten  in  den  Reaktionen  der  versckiedenen  Tiere  bedingen. 
An  und  fiir  sick  ist  die  starke  Werteinsckatzung  der  Rezeptions- 
organe  nickt  neu7  derartig  extrem  ist  sie  aber  bisker  wokl  nie  vertreten 
worden. 

Nack  meiner  Meinung  gekt  nun  zwar  Loeb  in  der  Geringsckatzung 
der  Baknen  und  der  anatomiscken  Details  zu  weit,  dock  glaube  ick 
ikm  insoweit  zustimmen  zu  miissen,  dafi  das  Zustandekomnien  be- 
stimmter  Bewegungen  und  Bewegungskombinationen  von  der  Integritat 
gewisser  langer  Baknen  in  viel  kokerem  MaBe  unabbangig  ist,  als  den 
Anatomen  lieb  sein  kann.  Dies  wird  aber  immer  nur  claim  der  Fall 
sein,  wenn  geniigende  andre  Verbindungen  vorkanden  sind.  So  kann 
sick  z.  B.  bei  zickzaekformiger  Einkerbung  des  Riickenmarks  (Osawa, 
1882)  die  Langsleitung  von  vorn  nack  kinten  und  von  kinten  nack 
vorn  bis  zu  einem  koken  MaBe  wiederkerstellen ,  weil  kier  auBer  den 
langen  Baknen  geniigend  kurze  vorkanden  sind ;  bei  Artkropoden  fiikrt 
aber  sckon  die  einfacke  Durcksckneidung  einer  Langskommissur  zu 
dauernder  Leitungsunterbreckung  auf  der  betreffenden  Korperseite, 
weil  kier  keine  gekreuzten  Verbindungswege  existieren  (Betke,  1897). 

Ick  glaube,  daB  man  auf  die  Art  der  nervosen  Verbindungen 
nack  wie  vor  einen  koken  Wert  wird  legen  miissen,  denn  es  gibt  kein 
Tier  mit  diffusem  Nervensystem,  das  zu  wirklick  koordinierten  Gesamt- 
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bewegungen  befakigt  ist,  trotzdem  es  unter  diesen  Tieren  Formen  gibt, 
bei  denen  eine  groBe  Vielfaltigkeit  der  rezeptorischen  und  effektorischen 
Organe  vorhanden  ist  (Medusen,  Seeigel).  Andrerseits  gibt  es  Tiere, 
die  trotz  einer  groBen  Einfachheit  dieser  Organe  ein  vollendetes  Zu- 
sammenarbeiten  der  Muskulatur  zeigen  (Hirudineen  und  andre  Wiirmer) ; 
ich  kann  dies  nur  darauf  schieben,  daB  ihr  Nervensystem  zentralisiert 
ist  und  reichliche  lange  Bahnen  besitzt.  Ohne  Zweifel  ist  aber  der 
Reichtum  anEeflexen  und  koordinierten  Bewegungen  auBer  von  der  Aus- 
bildung  und  Menge  der  Leitungswege  auch  in  kohem  MaBe  von  der 
Vielfaltigkeit  der  rezeptorischen  und  effektorischen  Organe  abkangig. 
Ein  Tier,  das  nur  eine  Art  von  rezeptorischen  Organen  (z.  B.  nur 
Tangorezeptionsorgane)  hat,  wird  auch  bei  hochausgebildetem  Nerven- 
system nicht  so  Vielseitiges  leisten  konnen,  wie  es  mit  alien  Arten 
von  Eezeptionsorganen  ausgeriistet  leisten  wurde.  Sein  Reflexleben 
muB  armer  sein.  Andrerseits  wurde  einem  Tier,  das  an  effektorischen 
Organen  nichts  besaBe  als  einen  Ruderschwanz,  ein  hochausgebildetes 
Nervensystem  und  eine  Fiille  verschiedener  Rezeptionsorgane  wenig 
nittzen. 

Die  Tatsache,  daB  derselbe  Reiz,  an  verschiedene  Korperstellen 
angesetzt,  verschiedene  Effekte  zur  Folge  haben  kann  und  daB  ver- 
schiedenartige  Reize  gesonderte  Erscheinungen  hervorrufen  konnen, 
wird  geniigend  verstandlich ,  wenn  man  dem  Nervensystem  nur  Leit- 
fahigkeit  und  den  Rezeptionsorganen  spezifische  Elektionsfahigkeit  zu- 
schreibt.  Die  Verschiedenheit  im  anatomischen  Aufbau  des  zentralen 
und  peripheren  Nervensystems ,  wie  sie  uns  bei  hoheren  Tieren  ent- 
gegentritt,  wird  dabei  hinreichend  erklart,  denn  sie  beruht  ja  vor  allem 
darauf,  daB  hier  die  Fibrillengitter,  welche  die  Ausstreuung  der  Reize 
besorgen,  von  der  Peripherie  her  an  einen  Ort  zusammengezogen 
sind  (S.  100). 

Beim  diffusen  Nervensystem  (den  Nervennetzen  der  Medusen,  des 
BlutgefaB systems  der  hoheren  Tiere  u.  s.  w.),  sind  die  rezeptorischen 
und  effektorischen  Bahnen  auBerordentlich  kurz;  die  Ubertragungs- 
stellen  liegen  iiberall  in  nachster  Nahe,  sind  deshalb  aber  auch  ganz 
zerstreut.  Die  auBerordentliche  Verlangerung  der  rezeptorischen  und 
effektorischen  Bahnen  bei  den  hoheren  Tieren  und  ihre  raumliche 
Trennung  von  den  Ausstreuungsstellen  hat  es  hier  ermoglicht,  beide 
Teile  getrennt  voneinander  zu  untersuchen,  Versuche,  die  z.  B.  an  Medusen 
undenkbar  sein  wiirden.  Diese  Untersuchungen  haben  nun  zu  Re- 
sultaten  gefiihrt,  welche  eine  Gegensatzlichkeit  zwischen  den  effek- 
torischen und  rezeptorischen  Bahnen  einerseits  und  den  Ausstreuungs- 
gebieten  andrerseits  zu  beweisen  scheinen.  Diese  Unterschiede ,  auf 
die  ich  zum  Teil  spater  ausfiihrlicher  zu  sprechen  komme,  sind  etwa 
f  olgende : 
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1 .  Der  periphere  Nerv  (also  die  eff ektoriscken  und  rezeptorischen 
Bahnen)  leitet  nach  beiden  Seiten,  die  Leitung  ist  also  hier  reziprok. 
Das  Zentraluervensystem  (die  Ausstreuungsgebiete)  leiten  nur  nach 
einer  Richtung,  die  Leitung  ist  also  irreziprok.  (Bei  Reizung  des 
zentralen  Stumpfes  einer  motorischen  Wurzel  treten  keine  Reflex- 
bewegungen  auf;  der  Reiz  breitet  sich  also  durchs  Riickenmark  nur 
von  rezeptorischen  zu  motorischen  Fasern  aus,  aber  nicht  von  motorischen 
zu  motorischen.) 

2.  Der  motorische  Nerv  reagiert  gleich  gut  auf  Einzelreize  und 
tetanische  Reize.  Reflektorisch  wirken  tetanische  Reize  ungleich 
besser  als  Einzelreize.  Das  Zentralnervensystem  setzt  dem  Einzelreiz 
einen  groBen  Widerstand  entgegen,  der  durch  Wiederholung  (auch  ge- 
ringer  Reize)  iiberwunden  wird.    Erscheinung  der  Summation. 

3.  Die  Ausbreitung  der  Erregung  wird  beim  Passieren  der  grauen 
Substanz  stark  verlangsamt. 

4.  Das  Zentralnervensystem  iibt  einen  dauernden  EinfluB  auf  die 
Muskulatur  aus,  der  nach  Durchschneidung  der  motorischen  Nerven 
fortfallt.  Muskeltonus. 

5.  Alle  schiidigenden  Einflilsse  wirken  viel  starker  auf  das 
Zentralnervensystem  als  auf  die  Nerven.  So  beeinflussen  die  Narcotica 
zunachst  nur  das  Zentralnervensystem ;  sie  machen  die  Antikinesen 
schon  zu  einer  Zeit  unmoglich,  wo  die  peripheren  Nerven  noch  gut 
erregbar  sind.  Strychnin,  Nikotin  und  viele  andre  Gifte  entfalten  ihre 
Wirkung  am  Zentralnervensystem  und  greifen  die  peripheren  Nerven 
erst  viel  spiiter  oder  gar  nicht  an.  (Andre  Gifte  wie  Kurare  und 
Kokain  setzen  mit  ihrer  Wirkung  hauptsachlich  am  peripheren  Nerven- 
ende  an ;  es  gibt  aber  keine  Gifte,  die  zuerst  die  Nervenstamme  selber 
affizieren.)  Blutmangel  oder  ungenitgende  Sauerstoffzufuhr  iibt  auf 
die  peripheren  Nerven  fast  keinen  EinfluB  aus,  wahrend  das  Zentral- 
nervensystem gegen  diese  Schadigungen  sehr  empfindlich  ist.  Mit  diesem 
offenbaren,  hohen  Sauerstoffbediirfnis  der  Zentralorgane  steht  der  ana- 
tomische  Befund  in  engem  Zusammenhang ,  daB  die  graue  Substanz 
auBerordentlich  reich  an  BlutgefaBen  ist,  wahrend  die  peripheren 
Nerven  und  die  Strange  des  Zentralnervensystems  nur  sparliche  Blut- 
gefaBe  enthalten. 

6.  Das  Zentralnervensystem  kann  der  Ausgangspunkt  von  auto- 
matischen  Bewegungen  sein,  die  Nervenstamme  aber  nicht. 

Diese  Unterschiede ,  welche  ich  so  referiert  habe,  wie  es  den 
allgemeinen  Anschauungen  entspricht,  deuten  anscheinend  darauf  hin, 
daB  im  Zentralnervensystem  zu  der  reinen  Leitungserscheinung  der 
Nerven  mindestens  noch  einiges  hinzukommt;  eventuell  kann  man  sie 
aber  auch  so  deuten,  daB  der  Vorgang  im  Zentralnervensystem  iiber- 
haupt  von  dem  im  peripheren  Nerven  verschieden  ist. 
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Fast  so  lange,  als  man  die  Ganglienzellen  (und  ihren  Zusammen- 
bang  mit  den  Nervenfasern)  kennt,  fiibren  die  meisten  Pbysiologen 
die  Eigentiimlicbkeiten  der  Zentralorgane  auf  diese  zuriick.  Es  bil- 
dete  sicb  die  Vorstellung  beraus,  daB  der  rezeptorische  Vorgang  bis 
zu  den  motorischen  Ganglienzellen  unverandert  fortgeleitet  wurde,  daB 
er  aber  hier  eine  neue  Erscheinnng  ausloste,  welche  als  motoriscber 
Impuls  deni  Muskel  zugeleitet  wurde.  Es  sollte  also  in  den  moto- 
riscben  Ganglienzellen  eine  Auslosung  von  Spannkraften  zustande 
kommen.  DemgemaB  wurden  die  Verzogerung  des  Leitungsvorganges 
und  die  Irreziprozitat  in  die  Ganglienzelle  verlegt.  Ferner  wurde  die 
Wirkung  der  Nervengifte  dabin  gedeutet,  daB  sie  den  Stoffwecbsel 
der  Ganglienzellen  scbadigten,  und  das  bobe  Sauerstoffbediirfnis  der 
Zentralorgane  wurde  nur  auf  die  Ganglienzellen  bezogen. 

Es  ist  ganz  selbstverstandlich,  daB  alle  alteren  Autoren 
bei  diesen  Deduktionen  unter  Ganglienzelle  immer  nur  das  verstanden 
baben,  was  man  damals  Ganglienzelle  oder  Ganglienkugel  nannte, 
namlich  den  Kern  und  den  ibn  zunacbst  umgebenden  Protoplasmaleib; 
Acbsenzylinder  und  Protoplasmafortsatze  wurden  damals  begrifflich 
nocb  vollkommen  von  der  Ganglienzelle  getrennt.  Seitdem  in  der 
Neuronentbeorie  die  Lebre  aufgestellt  wurde,  daB  Achsenzylinder  und 
Protoplasmafortsatze  nur  Teile  der  Ganglienzelle  seien,  bat  sicb  diese 
Auffassung  bei  den  Pbysiologen  nicbt  verandert:  Es  wird  immer 
nocb  die  Ganglienzelle  im  alten  Sinne  als  die  Reflex- 
verm  i  1 1 1  e  r  i  n  a  n  g  e  s  e  b  e  n.  Wenn  auch  einige  den  Anatomen  darin 
folgten,  daB  sie  das  gesamte  Neuron  als  pbysiologiscbe  Einbeit  an- 
sprachen,  so  verlegten  sie  docb  —  wie  sollte  es  aucb  anders  sein!  — 
die  Leitungsverzogerung,  die  Gif twirkung  u.  s.  w.  in  Kern^Protoplasma- 
leib  und  bezeicbneten  diesen  Komplex  nach  wie  vor  als  Ganglienzelle. 
Ja  es  wurde  von  streng  neuronistiscber  Seite  der  Versucb  zuriick- 
gewiesen,  das  Wort  Ganglienzelle  (resp.  Nervenzelle)  seiner  alten 
Bedeutung  zu  berauben  und  mit  dem  Neuronbegriff  zu  identifizieren. 
[Lenbossek  (1895),  p.  105:  „ .  .  .  und  es  ist  daber  obne  Frage  ge- 
recbtfertigt,  wenn  man  die  Bezeicbnung  Zelle  nur  fiir  das  kernbaltige 
Protoplasmaklimipcben  reserviert  .  .  .".] 

Icb  will  bier  einige  Beispiele  anfiibren,  welcbe  zeigen  sollen, 
was  in  der  Literatur  allgemein  Ganglienzelle  genannt  wird.  Vielen 
wird  dies  iiberfliissig  erscbeinen;  icb  muB  es  aber  tun,  weil  mir  selbst 
von  pbysiologiscber  Seite  der  Vorwurf  gemacbt  worden  ist,  icb 
batte  in  dem  gleicb  zu  bescbreibenden  Versucb  etwas  als  Ganglien- 
zelle bezeicbnet,  was  in  der  Tat  nur  ein  Teil  der  Ganglienzelle  sei: 

RosentbaJ  (1875),  p.  13:  „Wir  sind  berecbtigt  anzunebmen,  daB 
die  eigentlicb  wirksamen  Elemente  des  Atemzentrums  in  .  .  .  den 
Ganglienzellen  zu  suchen  sind." 
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Wundt,  Psychologie,  1893,  p.  273:  „Die  Ganglienzellen  sind  die 
eigentlichen  Werkstatten  ...  In  den  Nervenfasern  werden  diese  Stoffe 
infolge  der  physiologischen  Funktion  zum  groBten  Teil  verbrauckt . . 

Verworn  (1900,  2),  p.  107:  „Die  motorischen  Vorderhornzellen 
besorgen  selbst  die  Hennnung  des  Muskels  aktiv,  indem  sie  bei  ihrer 
eignen  Hemmung  einen  aktiven  Hemmungsvorgang  .  .  .  dem  Muskel 
durch  ihren  Achsenzylinder  iibermitteln." 

Derselbe  (1900,  3),  p.  169:  „Je  langer  die  Ganglienzelle  arbeitet, 
um  so  mehr  entwickeln  sich  Labmungserscheinungen." 

Derartige  Beispiele  liefien  sich  zu  hunderten  anfiihren:  Aus  alien 
geht  immer  wieder  hervor,  daB  aucli  in  nenerer  Zeit  kaum  ein 
Forscher  das  Wort  Ganglienzelle  in  einer  andern  Bedeutung  gebraucbt 
hat,  als  in  der  von  Anfang  an  gebrauchlichen.  Wenn  vor  alleni  in 
physiologischen  Schriften  von  der  Ganglienzelle  als  dem  wahren 
Zentralorgan,  dem  eigentlichen  Reflexzentrum  gesprochen  wird,  so  ist 
nie(!)  etwas  andres  gemeint  als  der  Kern  mit  dem  ihm  zunachst  an- 
liegenden  Plasma ;  auch  die  Dendriten  sind  in  den  allermeisten  Fallen 
von  dem  Begriff  ^Ganglienzelle"  ausgeschlossen,  weil  sie  ebenso  wie 
der  Achsenzylinder  der  Ganglienzelle  als  Gegensatz  gegeniiber- 
gestellt  werden.  Bis  vor  kurzem  hat  niemand  den  Irrtum  begangen, 
die  Eigenschaften  der  Zentralorgane  in  das  gesamte  „Neuron"  zu 
verlegen,  denn  es  unterscheiden  sich  nun  mal  physiologisch  die  zen- 
tralen  Teile  des  „Neurons"  vom  peripheren,  und  fiir  diese  Unterschiede 
werden  eben  von  denen,  die  sie  lokalisieren  wollen,  die  Ganglien- 
zellen  verantwortlich  gemacht.  — 

Nun  liegen  irgend  welche  positiven  Beweise  fitr  die  zentrale  Natur 
der  Ganglienzellen  nicht  vor;  was  vorgebracht  wurde,  waren  nur  Ver- 
mutungen,  basierend  auf  der  sicherlich  iibertriebenen  Wertschatzung, 
welche  der  Kern  und  die  Zelle  seit  Schleiden,  Schwann  und  Virchow 
genoB.  (DaB  diese  Uberschatzung  heuristisch  von  groBem  Wert  war, 
leugne  ich  natitrlich  nicht.)  Ein  Beweis  flir  die  zentrale  Natur  der 
Ganglienzellen  war  deswegen  nicht  erbracht,  weil  samtliche  angeblich 
beweisenden  Experimente  am  ganzen  Zentralnervensy  stem  angestellt 
wurden,  dieses  sich  aber  von  den  peripheren  Nerven  auBer  durch  den 
Gehalt  an  Ganglienzellen  auch  durch  verschiedenes  andre,  vor  allem 
durch  die  f einen  Verzweigungen  und  die  Gitterbildungen  unterscheidet. 

Zwei  groBe  Physiologen  haben  vergeblich  auf  das  unzureichende 
Beweismaterial  der  Ganglienzellhypothese  aufmerksam  gemacht,  Ludwig 
und  Eckhard.  Ludwig  schrieb  1852  in  seinem  Lehrbuch  der  Phy- 
siologie  (p.  124),  nachdem  er  die  ,, Beweise"  fiir  die  zentrale  Natur 
der  Ganglienzellen  aufgefiihrt  hatte:  „Das  Unzureichende  dieses  Be- 
weises  leuchtet  aber  sogleich  ein,  wenn  man  sich  vor  die  Augen  fuhrt, 
daB  keineswegs  die  einzige  anatomische  Verschiedenheit,  zwischen  den 
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Orten,  welche  jene  Eigentiirnlichkeiten  darbieten  und  denjenigen, 
welch  en  sie  fehlen,  in  der  Gegen wart  der  Ganglienkorper  liegt.  Nock 
weniger  wird  man  aber  geneigt,  jenen  Bekauptungen  Glauben  bei- 
zumessen  .  . 

Eckkard  sckreibt  27  Jakre  spater  im  Handbuch  der  Physiologie 
(p.  15):  „Seit  der  Entdeckung  der  Ganglienzellen  sind  wir  gewoknt, 
diesen  alle  diejenigen  Tatigkeiten  zuzusckreiben ,  welche  wir  aus  den 
uns  bekannten  Leistungen  der  Nervenrohren  nicht  begreifen  konnen. 
Diese  Gewohnheit  hat  bereits  eine  solche  Macht  iiber  uns  bekommen, 
daB  wir  kaum  noch  danach  fragen,  wie  fest  der  Grand  unseres  Ver- 
fahrens  ist,  und  wir  sind  auBerordentlich  frok,  eine  solche  Zuflucht 
zu  haben." 


Die  Lagebeziehungen  zwischen  Ganglienzellen  und  Neuropil  bei 
den  Krustazeen  lieBen  in  mir  Zweifel  an  der  Eichtigkeit  der  Ganglien- 
zellhypothese  aufkommen  und  gaben  mir  zu  gleicher  Zeit  die  Mog- 
lickkeit,  die  Eichtigkeit  dieser  Hypothese  experimentell  zu  priifen.  Bei 
diesen  Tieren  liegen  die  langgestielten ,  unipolaren  Ganglienzellen 
(S.  27)  auBerhalb  derjenigen  Gebiete,  in  denen  sich  die  Nervenfasern 
verzweigen.  Wenn  jeder  Eeiz  durch  die  Ganglienzelle  hindurchgehen 
miiBte,  so  wiirde  die  Erregungswelle  den  langen  Stielfortsatz  zweimal 
passieren  niiissen,  einmal  auf  dem  Wege  zur  Zelle  hin  und  einmal 
auf  dem  Wege  zum  Muskel.  Einerseits  ware  dies  nicht  sehr  okono- 
inisch,  andrerseits  wiirde  man  nicht  verstehen,  was  die  Fibrillen  fiir 
eine  Bedeutung  batten,  welche  unter  Umgehung  der  Ganglienzellen 
direkt  vom  Neuropil  aus  in  die  motorischen  Fasern  iibergehen  (siehe 
Fig.  12,  S.  35).  (Die  Moglichkeit  einer  Nichtbeteiligung  der  uni- 
polaren Ganglienzellen  am  Eeflexvorgang  ist  vor  mir  schon  von 
Nansen,  spater  auch  von  Eamon  j  Cajal  ausgesprochen  worden.) 

Um  die  Wertigkeit  der  Ganglienzellen  fiir  die  Eeflexvorgange 
experimentell  zu  priifen,  wahlte  ich  das  zentrale  Gebiet  der  zweiten 
Antenne  von  Carcinus  Maenas  (Bethe,  1897  und  1898).  Dieses  Ge- 
biet liegt  dicht  an  der  Schlundkommissur  und  nimmt  den  unteren 
Zipfel  des  Gehirns  ein  (Fig.  8,  S.  27).  Die  von  der  rezeptorischen 
Oberflache  der  zweiten  Antenne  kommenden  Fasern  (deren  Eezeptions- 
zellen  peripher  unter  den  Eezeptionshaaren  liegen)  verlaufen  durch  den 
Nerven  der  zweiten  Antenne  bis  in  dieses  Gebiet,  um  sich  hier  zu 
verzweigen  (Fig.  8/*).  AuBer  diesen  rezeptorischen  Fasern  fuhrt  der 
Nerv  auch  die  motorischen,  welche  mit  zwei  Ganglienzellpaketen  am 
Gehirn  in  Verbindung  stehen  (Fig.  8  c±  und  c2).  (Wie  aus  einem  be- 
sonderen  Experiment  hervorgeht,  gehoren  die  Elemente  c±  den  Beugern, 
die  Elemente  c2  den  Streckern  der  Antenne  an.) 

Wird  der  Nerv   der  zweiten  Antenne  dicht  am  Gehirn  durch- 
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schnitten,  so  ist  die  Antenne  dauernd  gelahmt.  Wahrend  sie  nonnaler- 
weise  schrag  nach  vorne  gehalten  wird,  hangt  sie  jetzt  scblaff  herab; 
wahrend  sie  sonst  auf  jede  Beriihrung  bin  sofort  eingezogen  wird, 
kann  man  sie  nacb  der  Durcbscbneidung  des  Nerven  so  stark  reizen, 
wie  man  will,  sie  bleibt  bewegungslos.  Sicberlicb  ist  also  das  „Zen- 
trum"  der  Antennenbewegung  im  Gebirn  gelegen! 

Icb  trug  nun  in  einer  Anzabl  von  Fallen  unter  der  binokularen 
Lupe  und  mit  Hilfe  eines  winzigen  Messers  das  Zellpolster  c1  and  c2 
ab  und  trennte,  um  einen  eventuellen  EinfluB  andrer  Ganglienzellen 
auszuscblieBen ,  das  ganze  zugehorige  Neuropil  vom  iibrigen  Gebirn 
und  vom  Baucbmark  (Durcbscbneidung  der  betreffenden  Schlundkom- 
missur)  ab.  (Der  Scbnitt  wurde  in  der  auf  Figur  8  punktierten  Linie 
gefiibrt.)  Es  hangt  also  mit  dem  Nerven  der  zweiten  Antenne  in  den 
guten  Fallen  nur  nocb  ein  Stiick  Neuropil  zusammen,  das  frei  von 
Ganglienzellen  ist.  Alle  Verbindungen  mit  dem  iibrigen  Zentralnerven- 
system  sind  aufgeboben. 

Direkt  nacb  der  Operation  ist  nicbt  nur  die  Antenne  selber, 
sondern  aucb  jedes  andere  vom  Gebirn  aus  innervierte  Organ  reflex- 
los.  Es  ist  dies  eine  Folge  der  Freilegung.  Am  Tage  nacb  der 
Operation  stellen  sicb  die  Reflexe  wieder  ein.  Abgeseben  von  vielen 
miBgliickten  Fallen,  bei  denen  das  am  Nerven  hangende  Neuropilstiick 
in  der  nacb  der  Sektion  angefertigten  Scbnittserie  nocb  eine  groBere 
oder  kleinere  Zabl  von  Ganglienzellen  enthielt,  gelang  es  mir  in  drei 
Fallen  alle  Ganglienzellen  zu  entfernen.  In  diesen  drei  Fallen  konnten 
nacb  der  Erbolung  von  der  Operation  folgende  Erscbeinungen  an  der 
von  einem  ganglienzelllosen  Stiick  Zentralsubstanz  innervierten  Antenne 
beobacbtet  werden: 

Die  Antenne  hangt  nicbt  scblaff  herab,  wie  nacb  Durchschneidung 
des  Nerven ,  sondern  wird  in  der  normalen  Lage  gehalten.  Der 
Tonus  ist  also  vorhanden.  Beim  Beruhren  wird  die  Antenne 
flektiert  und  dann  wie  bei  einem  normalen  Tier  wieder  vorgestreckt. 
Die  Eeflexerregbarkeit  ist  also  eben falls  erbalten. 
Setzt  man  hintereinander  mebrere  scbwache  an  sicb  unwirksame  Reize 
an ,  so  tritt  ein  Reflex  ein.  Das  g  a  n  g  1  i  e  n  z  e  1 1 1  o  s  e  Neuropil- 
stiick  ist  also  nocb  der  Reizsummation  fa  big.  Als  einziger 
Unterschied  gegen  ein  normales  Tier  zeigte  sich  eine  wesentlicbe  Er- 
hobung  der  Reflexerregbarkeit. 

In  den  nacbsten  Tagen  nacb  der  Operation  nimmt  die  Reflex- 
erregbarkeit immer  mehr  ab  und  ist  am  vierten  Tage  ganz  erloscben. 
Die  Ganglienzellen  (wenn  man  will  der  kerntragende  Teil  des 
Neurons,  aber  nicbt  der  kerntragende  Teil  der  Ganglienzelle ,  denn 
diese  ist  ganz  und  gar  und  ohne,  daB  ein  Rest  bleibt,  fortgenommen) 
sind   also   zu    den   wesentlichsten   Erscbeinungen  des 
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Zentralorgans  nicht  not  wen  dig;  Tonus,  Reflexvermitt- 
lung  und  Reizsummation  sind  auch  obne  Ganglien- 
zellen  moglich.  —  Ein  dauerndes  Bestehen  von  Reflexen  ohne 
Ganglienzellen  ist,  wie  das  Experiment  lebrte  unmoglich.  Ich  schrieb 
infolgedessen  im  AnschluB  an  die  Wallerscbe  Lebre  den  Ganglien- 
zellen eine  tropbiscbe  (und  eventuell  reflexbemmende)  Funktion  zu. 
Nach  den  oben  mitgeteilten  Befunden  (Kapitel  12)  ist  auch  diese 
tropbiscbe  Funktion  bochst  zweifelhaft,  so  daB  also  auch  diese  Eigen- 
scbaft  den  Ganglienzellen  genommen  werden  kann.  Das  Eintreten  der 
Degeneration  ist  nach  jenen  Versucben  vielmebr  darauf  zu  beziehen, 
daB  der  Komplex,  den  man  Neuron  nennen  mag,  an  einer  relativ 
boben  Stelle  verletzt  ist,  so  daB  alles  Peripberere  der  Degeneration 
verf alien  muB. 

Ein  Jahr  nacb  der  Publikation  meiner  Versuche  veroffentlichte 
Steinach  (1899)  (augenscheinlicb  obne  Kenntnis  meiner  Arbeit)  Be- 
funde,  aus  denen  er  den  SchluB  zieht,  daB  die  Spinalganglien  zur 
sensiblen  Erregungsleitung  nicht  notwendig  seien.  Steinach  anamisierte 
die  Spinalganglien  beim  Frosch  durch  Loslosung  von  ihrer  Umgebung. 
Die  Wurzeln  wurden  taglich  freigelegt  und  oberhalb  und  unterhalb  des 
Ganglions  gereizt.  Mit  der  Zeit  nimmt  die  reflektoriscbe  Erregbarkeit 
des  Ganglions  ab;  dasselbe  ist  aber  noch  zu  einer  Zeit  fiir 
die  unterhalb  angesetzten  Reize  gut  durchgangig,  wo 
sich  die  Spinal  ganglienzellen,  wie  die  histologische  Unter- 
suchung  zeigte,  bereits  in  einem  Stadium  hochgradigen 
Zer falls  befinden.  Dies  ist  nach  etwa  14  Tagen,  aber  auch  schon 
f ruber  der  Fall.  Steinach  ist  der  Meinung,  daB  diese  Zellen  nicbt 
mebr  funktionsfahig  gewesen  seien,  daB  also  die  Spinalganglienzellen 
an  der  Reizleitung  direkt  nicht  beteiligt  seien.  In  einigen  Fallen  hat 
er  auch  die  Ganglienzellen,  nacbdem  die  Anamisierung  bereits  einige 
Tage  gewirkt  hatte,  mit  einem  Messer  abgekratzt  (in  einem  Fall  waren 
alle  Zellen  bis.auf  zwei  stark  veranderte  entfernt)  und  die  bleibende 
dunne  Briicke  noch  reizleitend  gefunden. 

(Beim  Hund  fand  van  Gehuchten  [1899]  die  mit  Nikotin  ver- 
gifteten  Spinalganglien  zu  einer  Zeit,  wo  die  Nervenfasern  noch  nicht 
affiziert  waren,  fiir  die  Reizleitung  undurchgangig.  Die  Beweiskraft 
dieses  Versuches  fur  die  Wichtigkeit  der  Ganglienzellen  ist  nicht  sehr 
groB,  weil  bei  den  Saugetieren,  wie  es  scheint,  alle  Fibrillen  durch 
die  Spinalganglienzellen  hindurcbgehen,  sie  bier  aber  der  Giftwirkung 
viel  mebr  ausgesetzt  sind  als  in  den  Nervenfasern,  wo  sie  durch  die 
Hiillen  geschiitzt  sind  [siehe  weiter  unten].  Beim  Frosch  babe  ich 
dagegen,  wenn  auch  nicht  sehr  deutliche  Anhaltspunkte  dafiir  ge- 
funden, daB  ein  Teil  der  Fibrillen  direkt  vom  peripberen  Fortsatz 
der  Zellen  in  den  zentralen  hineinzieht,  ohne  also  in  den  Stamm- 


Die  Eigenschaften  des  Zentralnervensystems  im  allgemeinen. 


331 


fortsatz  und  die  Zelle  einzutreten.  Wenn  sich  dies  bestatigt,  so  ist 
dadurch  der  Befund  Steinachs  vom  Fibrillenstandpunkt  bctrachtet, 
durchaus  verstandlich.) 

So  interessant  das  Steinachsche  Experiment  ist,  so  greift  es  doch 
die  Hauptfrage  nicbt  an,  weil  die  Spinalganglienzellen  mit  dem  Reflex- 
vorgang  nur  mittelbar  zu  tun  haben.  Sie  nehmen  iiberhaupt  andern 
Ganglienzellen  gegeniiber  eine  Ausnahmestellung  ein,  was  scbon  daraus 
hervorgeht,  daB  sie  eine  groBe  Widerstandskraft  gegeniiber  der  An- 
amisierung  besitzen  (Ebrlicb  und  Brieger,  Miinzer  und  andre).  Fur  die 
zentralen  Prozesse  —  Reflexvermittlung,  Tonus,  Summation  u.  s.  w.  — 
sind  sie  wobl  nie  in  Ansprucb  genommen  worden.  Der  Einwand 
Verworns  (1900),  daB  die  Zellen  in  den  Steinacbscben  Experimenten 
doch  noch  funktionsfahig  gewesen  sein  konnten ,  weil  es  von  einigen 
andern  Zellarten  feststeht,  daB  sie  trotz  starker  histologischer  Ver- 
anderungen  nocb  funktionieren  konnen,  diirfte  doch  wobl  nicbt  far 
diejenigen  Zellen  gelten,  die  Steinach  mit  dem  Messer  abgescbabt 
hat.  Leider  hat  Steinacb  diesen  Versuch  nicht  auch  an  ganz  normalen 
Spinalganglien  ausgefiibrt.  (Es  steben  dem  vielleicbt  techniscbe 
Schwierigkeiten  im  Wege.) 

Bisher  sind  meine  und  Steinachs  Versuche  die  einzigen,  die  wirklicb 
an  Ganglienzellen  ausgefiibrt  worden  sind.  (Vergleicbe  die  Versuche  auf 
S.  226).  Alle  Forscber,  die  geglaubt  baben7  mit  Ganglienzellen  zu  ope- 
rieren  und  deren  Eigenschaften  zu  studieren,  befinden  sich?  wie  Schenk 
(1902)  in  seiner  kritischen  Arbeit  iiber  die  Neuronentheorie  ausfiihrt, 
vin  einer  groBen  Selbsttauschunga,  weil  sie  nur  an  den  nervosen  Zentren 
arbeiteten,  die  unter  anderm  auch  Ganglienzellen  enthalten.  -  -  Hier 
liegen  positive  Befunde  vor  und  diese  zeigen,  daB  die  Ganglienzelle  mit 
den  Haupteigenschaften  des  Zentralnervensystems,  welche  bisher  in  sie 
hineinverlegt  wurden,  nichts  zu  tun  haben.  Gegen  dieselben  miissen 
alle  theoretischen  Erwagungen  zuriicktreten  —  wenigstens  fiir  die- 
jenigen, welche  nicht  Naturphilosophen,  sondern  Naturforscher  sind. 
Geliefert  ist  der  Beweis  vorlaufig  allerdings  nur  fiir  die  Ganglienzellen 
von  Carcinus  Maenas.  Da  aber  die  Ganglienzellhypothese  bei  alien 
iibrigen  Tieren  auf  grade  so  sclnvachen  FiiBen  stand,  wie  bei  diesem 
Tier,  so  muB  dieser  eine  positive  Beweis,  der  fiir  Wirbeltiere  durch 
den  Steinachschen  Versuch  eine  gewisse  Stiitze  erhalt,  solange  auch 
fiir  die  iibrigen  Tiere  als  maBgebend  angesehen  werden,  als  nicht 
ein  ebenso  sicherer  Gegenbeweis  fiir  die  eine  oder  andre  Tiergruppe 
vorgebracht  ist.1) 

1)  Denen,  welche  an  der  Exaktheit  meiner  Beobachtung  zweifeln,  steht  es 
frei  den  Versuch  nachznmachen.  Bis  dahin  verzichte  ich  darauf,  ihnen  entgegen- 
zutreten.  —  Anch  das  mitleidige  Achselzucken ,  mit  dem  manche  Wirbeltier- 
physiologen  allem  begegnen,  was  an  Wirbellosen  gemacht  ist,  diirfte  hier  wohl 
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Als  ich  meinen  Versuch  beschrieb,  liielt  ich  es  fiir  ganzlich  aus- 
geschlossen,  daB  man  an  seiner  Beweiskraft  irgend  etwas  wiirde  aus- 
setzen  konnen.  Zu  meineni  Erstaunen  ist  er  nur  von  wenigen  als 
beweisend  anerkannt  worden  (Nissl,  1898,  1903,  v.  Uexkiill,  1900, 
Schenk,  1902  u.  a.).  Andre  Forscher  (v.  Lenhossek,  1899,  Edinger, 
1899,  Verworn,  1900  u.  a.)  sprechen  ihm  sozusagen  jede  Beweiskraft 
ab  und  Langendorff  (1902)  sagt  von  ihm,  daB  er  „bekanntlick  mehr- 
deutig"  sei.  AuBer  daB  meinem  Versnch  die  Wirbellosigkeit  des 
Versucbstiers  zum  Vorwurf  gemacbt  wird,  stiitzen  sich  die  Kritiker 
hauptsachlich  daranf,  daB  die  Reflexfunktion  des  ganglienzelllosen 
Neuropilstiicks  nur  wenige  Tage  erbalten  bleibt  und  daB  ich  gar 
nicbt  die  Ganglienzelle,  sondern  nur  einen  Teil  derselben  fort- 
genommen  hatte. 

Man  beruft  sich  auf  bekannte  Versuche  an  Protozoen,  in  denen 
sich  zeigte,  daB  das  Leben  von  kernlosen  Tierstiicken  noch  einige  Zeit 
erbalten  bleibt,  und  man  zieht  aus  dieser  Tatsache  den  SchluB,  daB 
mein  Carcinusexperiment  nichts  wesentlich  Neues  zu  Tage  gefordert 
hatte.  „Es  ist  also",  schreibt  Verworn  (1900),  „gar  keine  auffallende 
Erscheinung,  wie  auch  Edinger  und  Lenhossek  schon  bemerkt  haben, 
wenn  durch  kernlose  Massen  von  Ganglienzellprotoplasma  bei  manchen 
Kaltbliitern  noch  einige  wenige  Tage  lang  Reflexe  vermittelt  werden 
konnen."  Da  ich  selber  zugegeben  hatte,  daB  ich  nur  den  „kern- 
haltigen  Teil  des  Ganglienzellkorpers"  fortgenommen  hatte  (ich  habe 
gesagt  „die  Ganglienzellen  d.  h.  den  kerntragenden  Teil  des  Neurons", 
was  ein  sehr  groBer  Unterschied  ist),  so  sei  der  ganze  Versuch  „vollig 
belanglos"  (sic! !).  Mit  Recht  fragt  hierauf  Schenk  (1902),  warum  die 
Vertreter  der  Neuronenlehre  nicht  schon  vor  mir  „die  logische  Kon- 
sequenz  aus  jenen  Kenntnissen  gezogen"  hatten  und  warum  man  die 
Hypothese  Nansens,  daB  die  Ganglienzelle  (im  wahren  Sinne)  fiir  den 
Reflex  unnotig  sei,  aufs  energischste  bekampft  habe. 

Tatsachlich  ist  bei  meinem  Versuch  dasjenige  vollstandig  und  ohne 
Rest  entfernt,  was  Verworn  und  Lenhossek  selber  Ganglienzelle 
nennen  (siehe  die  Zitate  auf  S.  325),  namlich  der  Kern  mit  dem 
herumliegenden  Protoplasmaklumpcken ;  vor  alien  Dingen:  es  ist  das 
entfernt,  was  alle  Physiologen  (und  nach  den  obigen  Zitaten  zu 
schlieBen  auch  Verworn),  Anatomen,  Psychiater  und  Neurologen  als 
eigentliches  Reflexzentrum,  als  Sitz  der  psychischen  Qualitaten  u.  s.  w. 
angesprochen  haben !  Dieser  Versuch,  der  die  Unrichtigkeit  der  Gan- 
glienzellhypothese  (Ganglienzellhypothese  in  dem  einzig  moglichen  Sinn) 

sehr  wenig  am  Platz  sein.  Der  Reflexvorgang  mit  alien  seinen  Eigentiimlich- 
keiten  ist  etwas  so  Elementares  und  fast  durch  die  ganze  Tierreihe  bis  auf 
Einzelheiten  Gleichformiges ,  da!5  seine  physiologischen  Grundlagen  wohl  ohne 
weiteres  iiberall  als  gleich  angesehen  werden  konnen. 
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zeigt,  wird  von  Verworn,  der  dieser  Theorie  nach  seinen  letzten  Ar- 
beiten  auch  jetzt  noch  in  dem  angegebenen  Sinne  huldigt,  als  „vdllig 
belanglos"  bezeichnet.  Wo  bleibt  da  die  logische  Konsequenz?  Wie 
ist  dies  moglich?  Dadurch,  daB  man  meinem  Versuch  gegeniiber  — 
und  nur  in  diesem  Fall  —  die  Ganglienzelle  als  das  ganze  „Neuron" 
auffaBt,  Es  wiirde  dies  ja  konsequent  sein,  wenn  wirklich  das 
ganze  Neuron  eine  Zelle  reprasentierte  (dies  ist  aber  wie  oben 
gezeigt  hochst  zweif elbaf t) ;  jedocb  bat  diese  Konsequenz  mit 
der  zur  Diskussion  stebenden  Frage  gar  nichts  z u  tun, 
erstens  weil  niemand  das  Wort  Ganglienzelle  in  diesem  Sinne  gebraucht, 
zweitens  weil  alle,  welcbe  die  Ganglienzellhypothese  zur  Erklarung 
der  Sonderbeiten  des  Zentralnervensystems  (im  Gegensatz  zu 
den  Eigenschaften  der  Nervenrohren)  benutzen,  mit  der  Ganglien- 
zelle immer  nur  das  meinen  kounen,  was  ich  total  fortgenommen 
babe.  r) 

Ob  Eeflexe  obne  Ganglienzellen  lange  oder  kurze  Zeit  moglich 
sind,  scheint  mir  ganzlich  gleichgiiltig.  Wenn  der  Reflexbogen  not- 
wendigerweise  durch  die  Ganglienzelle  ginge,  wenn  die  Summation 
nur  in  der  Ganglienzelle  zustande  kame  u.  s.  w- ,  dann  miiBten  diese 
Dinge  in  demselben  Moment  unmoglich  werden,  in  dem  die  Ganglien- 
zellen fortgenommen  werden.  Ebenso  verhalt  es  sich  mit  der  von 
vielen  angenommen  gewesenen  (?)  physiologischen  Einheit  des  Neurons. 
Ist  es  eine  Einheit,  wie  etwa  eine  Uhr;  so  muB  die  Funktion  aufhoren 
in  dem  Augenblick7  wo  ich  die  Einheit  store  (z.  B.  bei  der  Uhr  das 
Gewicht  abhebe).  Da  aber  die  Funktion  nach  Fortnahme  der  Ganglien- 
zellen noch  weiter  geht,  so  kann  von  einer  Einheit  (in  dem  logisch 
allein  moglichen  Sinne)  nicht  mehr  die  Rede  sein. 

Selbstverstandlich  ist  die  Ganglienzelle  insoweit  zum  Ref lex- 
vorgang  notig,  als  sie  Leitungsweg,  d.  h.  Durchgangspunkt  von 
Fibrillen  ist.  Deshalb  ware  es  unmoglich  (auch  dann,  wenn  die  topo- 
graphischen  Verhaltnisse  es  nicht  verhinderten)  ein  analoges  Experiment 
an  Vorderhornzellen  von  Wirbeltieren  zu  machen,  weil  man  mit  Fort- 
nahme der  Zellen  alle  Yerbindungen  zerstoren  wiirde.  Eben  dasselbe 
trafe  fiir  Hirudineen  zu.    Ich  behaupte  nur,  daB  die  Anhaufung  be- 

1)  Da  Verworn  in  seinem  Keferat  iiber  die  Neuronentheorie  aufier  an  den 
Stellen ,  die  gegen  meinen  Versuch  gerichtet  sind ,  fast  durchgehend  das  Wort 
Ganglienzelle  im  alten  Sinne  gebraucht,  so  scheint  es  mir,  daft  er  seine  Meinung 
iiber  das,  was  als  Ganglienzelle  anzusehen  ist,  ad  hoc  verandert  hat,  sich  aber 
in  der  Eile  noch  nicht  ganz  an  diese  neue  Auffassung  hat  gewohnen  konnen. 
Die  Ganglienzellhypothese ,  welche  ja  grade  die  Unterschiede  zwischen  den 
Zentren  und  peripheren  Nerven  erklaren  soil,  hatte  bei  der  Auffassung  Verworns 
gar  keinen  Sinn,  und  ich  hatte,  wenn  ich  die  Ganglienzellen  Verworns  fiir  ttber- 
fliissig  erkliirt  hatte ,  behauptet,  daft  das  Nervensystem  keine  nervosen  Funk- 
tionen  hatte. 


3:^4         Die  Eigenschaften  des  Zentralnervensystems  im  allgemeinen. 


sonders  differenzierten  Plasmas  und  der  Ganglienzellkern  fiir  den 
Reflexvorgang  an  sicb  unnotig  ist,  und  ich  halte  dafiir,  daB  das, 
was  man  bisher  in  die  Ganglienzellen  an  sich  verlegt  bat,  Eigenscbaft 
der  Fibrillengitter  ist.  Da  diese  haufig  in  den  Ganglienzellen  liegen 
(Hirudineen,  sympathische  Zellen  u.  s.  w.),  so  sind  dadurch  die  Ganglien- 
zellen mancbmal  sekundar  (aber  nicbt  durch  ibre  Zellbescbaffenbeit) 
Reflexvermittler,  Tonusorgane  u.  s.  w.,  kurz  Zentralorgane. 

Wenn  man  die  Sonderbeiten  des  Zentralnervensystems  in  die 
Ganglienzellen  bineinverlegte ,  so  konnte  dies  Verfabren  nicbt  be- 
anspruchen  ,  die  Vorgange  dem  Verstandnis  wesentlicb  naber  geriickt 
zu  baben.  Der  einzige  Vorteil  der  Ganglienzellbypotbese  war  der,  daB 
sie  die  den  Nerven  f  rem  den  Erscbeinnngen  an  bestimmte  Stellen  der 
Zentralteile  verlegte,  und  zwar  an  Stellen,  die  sich  anatomiscb  von 
den  Fasern  stark  unterscbeiden.  Es  ist  aber  sebr  die  Frage,  ob  die 
Notwendigkeit  einer  strengen  Lokalisation  vorbanden  ist  und  ob  nicbt 
alle  derartigen  Versucbe  mebr  anatomiscben  als  funktionell-biologischen 
Anscbauungen  entsprungen  sind.  Ein  Hauptbeweggrund  fiir  die  Auf- 
stellung  und  Verteidigung  dieser  Hypotbese  war  jedenfalls  das  Be- 
diirfnis,  die  Erinnerungsbilder  irgendwo  an  einem  bestimmten  Platz 
des  Nervensystems  unterzubringen.  Dies  Bediirfnis  ist  aber  nur  dann 
berecbtigt,  wenn  man  die  Erinnerungsbilder  als  etwas  dauernd  Vor- 
bandenes  ansiebt.  Da  man  aber  die  Erinnerung  mit  gutem  Recbt 
aucb  als  ein  Gescbeben  anseben  kann  (Betbe,  1898)  und  bierbei  eine 
Einscbacbtelung  der  einzelnen  Bilder  ganzlicb  iiberfliissig  ware,  so 
scbeint  mir  ein  Ersatz  der  Ganglienzellbypotbese  durch  Aufweisung 
einer  andren,  streng  lokalisierten  und  mit  besonderen  auBerlicben 
Merkmalen  ausgestatteten  Struktur  nicht  notwendig.  Ich  glaube,  daB 
sich  alle  Eigentiimlichkeiten  des  Zentralnervensystems  ebensogut  oder 
ebensoscblecht  wie  bisher  verstehen  lassen,  wenn  man  das  nervose 
Gescbeben  bier  wie  im  peripberen  Nervensystem  in  das  leitende 
Element,  die  Neurofibrillen  bineinverlegt.  Hilfsannahmen  werden  sicb 
allerdings  dabei  ebensowenig  vermeiden  lassen,  als  die  Ganglienzell- 
bypotbese obne  solche  ausgekommen  ist.  Inwieweit  solcbe  Hilfs- 
annahmen zu  machen  sind,  kann  sich  aber  erst  zeigen,  nacbdem  das 
vorhandene  Material  kritiscb  besprochen  und  eine  Anzabl  neuer  Be- 
funde  bescbrieben  ist. 


SECHZEHNTES  KAPITEL. 


Die  Reflexumkehr. 

Die  Reflexerscbeinungen  sind  in  den  Hauptpunkten  so  allgemein 
bekannt,  daB  ich  auf  ihre  Aufzakhmg  und  detaillierte  Besckreibung 
verzickten  kann.  Natiirlick  versteke  ick  unter  Reflex  (resp.  Antikinese) 
alle  Ersckeinungen,  welcke  durck  Reizung  eines  Rezeptionsorgans  aus- 
gelost  werden  und  nack  Fortleitung  des  Erregungsvorganges  durck 
Zentralteile  kindurck  an  einem  effektoriscken  Organ  zur  Beobacktung 
gelangen.  Hierbei  muB  „Zentralteil"  im  weitesten  Sinne  des  Wortes 
genommen  und  jede  Stelle  als  solcker  angeseben  werden,  an  der  eine 
Uberleitung  von  rezeptoriscken  Babnen  auf  effektoriscke  moglick  ist. 
Ick  wurde  an  Stelle  von  Zentralteil  Reflexbogen  sagen,  wenn  nickt 
mit  diesem  Wort  bereits  eine  sekr  detaillierte  und  nack  meiner  Mei- 
nung  unricktige  und  zu  spezielle  Yorstellung  verkniipft  ware.  Als 
Reflexbogen  siekt  man  namlick  in  alien  Lekrbiicbern  ein  ,,sensiblesa, 
an  der  Haut  endigendes  und  ein  motoriscbes  mit  einem  Muskel  ver- 
bundenes  Neuron  abgebildet,  welcke  sick  berubren.  Falscb  ist  nack 
meiner  Meinung  an  diesem  Scliema,  daB  die  Erregungsleitung  in  das 
Neuron  als  Ganzes  verlegt  wird7  daB  die  Erregungsleitung  unterbrocken 
ist  und  daB  die  Ganglienzellen  in  ibm  eine  wesentlicke  Rolle  spielen. 
Zu  speziell  ist  diese  Vorstellung,  weil  es  bei  mancken  Tieren,  z.  B. 
den  Medusen,  Ubergange  von  rezeptoriscben  Babnen  auf  effektoriscke 
gibt,  bei  denen  der  Reiz  nur  eine  Zelle  passiert. 

Bei  den  gewoknlicken  Reflexpraparaten  vom  Froscb  zeigen  sicb 
die  Reflexe  nur  in  einfacben  Zuckungen  des  Scbenkels  (ebenso  ist 
bei  den  meisten  Reflexen,  welcke  in  der  Patbologie  eine  Rolle  spielen, 
der  Vorgang  eine  Zuckung).  Diese  scknelle  und  rasck  voritbergekende 
Ref lexaktion ,  die  Ref lexzuckung ,  ist  eine  Eigentiimlickkeit  der  ganz 
speziell  modifizierten  Muskulatur  einiger  Tierklassen  (Vertebraten, 
Artbropoden,  Scbwimmglockenmuskulatur  der  Medusen  u.  s.  w.).  Sie 
findet  sicb  uberall  da?  wo  ein  scbnelles  Reaktionsvermogen  von  Vorteil 
ist.  Bei  sebr  vielen  andern  Tieren  ist  die  Bewegungsmuskulatur  nur 
langsam  eintretender  und  langsam  scbwindender  Kontraktionen  fabig; 
bei  diesen  Tieren  baben  audi  die  Reflexe  stets  einen  mekr  toniscken 
Cbarakter.  Dasselbe  gilt  fur  die  innere  Muskulatur  der  Tiere,  deren 
Bewegungsmuskulatur  scbneller  Bewegungen  fabig  ist.  So  zeigen  der 
Darm7  der  Ureter,  die  Iris  und  andre  Organe  nur  toniscbe  Reflexe. 
Wakrend  die  scknelle  Muskulatur  auf  Momentanreize  reflektorisck 
relativ  gut  reagiert  und  auf  Dauerreize,  besonders  auf  scbwacbe,  bald 
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die  Funktion  einstellt,  reagiert  die  Tonusmuskulatur  auf  reflektorische 
Momentanreize  (wie  auch  direkt)  nur  in  geringem  MaBe  oder  gar  nicht, 
auf  Dauerreize  dagegen,  auch  wenn  sie  schwach  sind,  stark  und  an- 
dauernd.  Die  andern  effektoriscken  Organe,  vor  allem  die  Driiseri 
scblieBen  sick  in  ihrem  Yerkalten  der  Tonusmuskulatur  an.  (Im  Ge- 
biet  der  scknellen  Muskulatur  treten  auck  tonische  Erscheinungen  zu 
Tage,  dock  spielen  sie  bier  eine  geringere  Rolle.)  — 

Man  war  bis  jetzt  ziemlick  allgemein  der  Ansicht,  da6  ein  und 
derselbe  auf  bestimmte  Nervenendigungen  wirkende  Reiz  nur  inimer 
ein  und  denselben  Effekt  auszulosen  imstande  sei.  Wenn  man  z.  B. 
auf  eine  Zehe  eines  rukig  dasitzenden  Froscbes  einen  gelinden  Druck 
einwirken  laBt,  so  findet  zunacbst  nur  eine  leicbte  Zuckung  in  den 
Beinmuskeln  statt.  Wird  der  Reiz  verstarkt,  so  kommt  es  zu  einem 
Sprung,  wenn  er  groBer  ist,  zu  einer  Reike  von  Sprimgen.  Bei  sebr 
starker  Erregung  kann  dieselbe  eventuell  auf  andre  Systeme  iiber- 
greifen,  es  konnen  Augenbewegungen  und  andre  Erscbeinuugen  binzu- 
treten,  aber  nie  kommt  es  zu  Erscheinungen,  die  dem  Effekt  schwacher 
Reizung  grade  entgegengesetzt  sind.  Bei  Steigerung  der  Reizstarke 
findet  bier  also  nur  eine  Steigerung  des  Effektes  statt,  aber  keine 
qualitative  Veranderung  der  Erscheinung.  Dies  ist  nun  nicht  bei  alien 
Tieren  der  Fall.  Es  wurde  namlich  von  Uexkiill  (1896,  1899  und 
1900)  gefunden,  daB  schwacbe  und  starke  Reize  bei  Seeigeln  dia- 
metral entgegengesetzte  Effekte  auszulosen  imstande  sind.  Dieselben 
werden  von  ibm  als  die  starke  und  schwacbe  Form  des  Reflexes 
bezeicbnet. 

Wie  schon  oben  erwahnt,  sind  auf  der  gewolbten  Korperoberflache 
dieser  Tiere  mehrere  Arten  von  beweglicben  Organen  in  groBer  An- 
zahl  angebracht.  Die  auf f allendsten ,  welche  den  Tieren  auch  zu 
ihrem  Namen  verbolfen  haben,  sind  die  Stacheln,  welche  mit  Kugel- 
gelenken  der  Schale  inseriert  sind  und  durcb  einen  doppelten  Mantel 
von  Muskulatur  nach  alien  Seiten  bewegt  werden  konnen.  Zwischen 
diesen  stehen  die  Pedicellarien.  Dies  sind  dreigliedrige  Zangen,  welche 
an  Stielen  befestigt  sind,  die  ihrerseits  wieder  auf  Kugelgelenken  im 
Verhaltnis  zur  Schale  bewegt  werden  konnen.  Morphologisch  und 
physiologisch  sind  die  Pedicellarien  untereinander  nicht  gleichwertig ; 
bei  den  meisten  Arten  lassen  sich  leicht  vier  Arten  unterscheiden, 
welche  v.  Uexkiill  als  Giftzangen,  Klappzangen,  BeiBzangen  und  Putz- 
zangen  bezeicbnet  (zoologisch  werden  sie  als  gemmiforme,  tridaktyle, 
ophicepbale  und  trifoliate  Pedicellarien  unterschieden).  Zu  diesen 
effektorischen  Organen  kommen  noch  die  Saugfiisse,  auf  die  ich  bier 
nicht  weiter  eingehen  will.  Mit  Ausnahme  der  Giftzangen  besitzen 
alle  diese,  reflektorisch  ziemlich  voneinander  unabhangigen  Organe  die 
schwacbe  und  starke  Form  des  Reflexes.    Am  leichtesten  laBt  sich 
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das  fitr  die  Stacheln  zeigen:  Reizt  man  eine  Stelle  der  Seeigelhaut 
mechanisch,  so  neigen  sich  die  Stacheln  der  Umgebung  der  Reizstelle 
zu.  Je  weiter  ein  Stacliel  von  der  Reizstelle  entfernt  ist,  desto 
schwacher  ist  seine  Bewegung,  nnd  in  einiger  Entfernung  tritt  iiber- 
haupt  keine  Reaktion  mehr  ein.  Das  Dekrement,  das  die  Erregung 
im  Nervennetz  erfahrt,  ist  also  sebr  groB.  Bringt  man  jetzt  an  die- 
selbe  oder  eine  andre  Stelle  einen  Tropfen  verdiinnter  Essigsanre,  so 
fahren  die  Stacheln  auseinander ;  neigen  sich  also  vom  Reizort  fort. 
Man  konnte  zunachst  daran  denken;  daB  hier  eine  spezifische  Wirkung 
der  verschiedenen  Reize  aivf  gesonderte  Endorgane  vorliegt;  das  ist 
aber  nicht  richtig.  Benutzt  man  namlich  statt  der  Essigsanre  eine 
diinne  Ammoniaklosung ,  so  tritt  wie  beim  mechanischen  Reiz  der 
positive  Eff ekt  (der  schwache  Reflex  =  Hinneigung  zum  Reizort)  ein,  ist 
die  Ammoniaklosung  starker,  so  tritt  der  negative  Eff  ekt ,  der  starke 
Reflex  (Fortneigung  vom  Reizort)  auf.  Noch  deutlicher  ist  dies  bei 
tetanischer  Reizung:  Leichte  Tetanisation  einer  Hautstelle  wirkt  wie 
ein  mechanischer  Reiz,  starke  Tetanisation  wie  Essigsanre.  Bei  Rei- 
zung mit  dem  konstanten  Strom  tritt  an  der  Anode  der  schwache,  an 
der  Kathode  der  starke  Reflex  ein.  Mechanischer  Reiz  wirkt  stets 
als  schwacher  Reiz,  die  Applikation  gewisser  Chemikalien  stets  als 
starker  Reiz  (z.  B.  Essigsaure);  bei  Anwendung  andrer  chemischer 
Reize,  z.  B.  von  Ammoniak,  erhalt  man  bei  schwacher  Konzentration 
den  schwachen  Reflex,  bei  starker  Konzentration  den  starken  Reflex. 

Wie  die  Untersuchung  der  Pedicellarien  gelehrt  hat  (Uexkiill,  1899) 
ist  bei  diesen  (untereinander  und  im  Verhaltnis  zu  den  Stacheln)  die 
Schwelle,  an  der  der  schwache  Reflex  in  den  starken  umschlagt,  sehr 
verschieden  hoch  gelegen.  Bei  den  Klappzangen  tritt  der  schwache 
Reflex  schon  bei  ganz  leichten  mechanischen  Reizen  (Anbranden  einer 
kleinen  Welle)  ein;  ein  etwas  starkerer  mechanischer  Reiz  (Beruhren 
der  Haut)  ruft  schon  die  starke  Form  des  Reflexes  hervor.  An  den 
BeiBzangen  tritt  der  schwache  Reflex  erst  bei  den  mechanischen 
Reizen  ein,  welche  die  Klappzangen  schon  vertreiben,  aber  auch  bei 
diesen  tritt  der  starke  Reflex  noch  im  Bereich  mechanischer  Reize  (desto 
mehr  natiirlich  bei  chemischen  Reizen)  auf,  wenn  sie  namlich  lief  tig 
sind.  Die  Stacheln  zeigen,  wie  schon  gesagt,  die  starke  Form  des  Re- 
flexes auch  bei  starksten  mechanischen  Reizen  nicht,  dagegen  bei  ge- 
wissen  chemischen  und  elektrischen  Reizen.  Fur  die  Giftzangen  tritt  die 
schwache  Form  des  Reflexes  erst  bei  chemischer  Reizung  auf  und  ist 
durch  Verstarkung  des  Reizes  nicht  zum  Umschlag  zu  bringen.  (Inter- 
essant  ist  es,  daB  Arbacia,  welche  des  Schutzmittels  der  Giftzangen 
entbehrt,  keinen  starken  Stachelreflex  besitzt.  Die  Stacheln  sind  ihr 
einziger  Schutz;  wiirden  sie  auf  irgend  einen  Reiz  auseinanderfahren, 
so  wiirde   die   Haut   alien  Angriffen   ungeschiitzt  gegeniiberstehen. 

Bethe,  Nervensystem.  22 
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Leider  muB  ich  es  mir  versagen  auf  die  speziellen  Befunde  Uexkiills 
einzugeben,  welche  einen  so  tiefen  Einblick  in  das  Leben  dieser 
Reflexrepubliken  gewahren,  wie  wir  ihn  von  kaum  einer  andren  Tierart 
besitzen.) 

Zuin  Verstandnis  der  schwachen  und  starken  Reflexform  sind 
andre  Befunde  v.  Uexkiills  von  groBer  Wichtigkeit.  Es  zeigte  sich 
namlicb,  daB  bei  beiden  Formen  die  gleicben  Teile  der  die  Stachelbasen 
umgebenden  radiar  angeordneten  Muskeln  in  Funktion  treten.  Ein 
Infunktiontreten  der  Antagonisten  ist  zwar  nicht  ausgeschlossen,  aber 
es  geht  jedenfalls  ohne  dem:  Wie  aus  anatomischen  Untersucbungen 
bervorgebt,  ist  jeder  Stacbel  an  seiner  Basis  von  einem  aus  Nerven- 
fasern  und  Zellen  bestebenden  Ring  umgeben,  der  mit  dem  allgemeinen 
Nervennetz  der  Haut  in  Verbindung  stebt.  Jeder  Stacbel  besitzt  da- 
durcb  seine  eignen  Reflexzentren ,  so  daB  aucb  ein  kleines  Stuck 
Scbale  mit  einem  einzigen  Stacbel  alle  Erscbeinungen  zeigt.  Wird 
nun  an  einem  solcben  Scbalenstiick  die  Stacbelbasis  durcb  mebrere 
Radiarscbnitte,  welcbe  bis  auf  das  Kalkgeriist  berabgeben  und  auf  der 
Schale  weitergefubrt  werden,  in  mebrere  Sektoren  zerlegt,  so  werden 
dadurcb  aucb  die  nervosen  Verbindungen  zwiscben  den  einzelnen 
Sektoren  aufgeboben.  Wird  jetzt  an  einem  der  Abscbnitte  an  der 
Scbale  ein  mecbaniscber  Reiz  angesetzt,  so  neigt  sicb  der  Stacbel  der 
Reizstelle  wie  normal  zu.  Das  ist  nicbt  weiter  erstaunlicb,  weil  man 
den  Reflex  so  wie  so  auf  eine  Kontraktion  der  Stacbelmuskulatur 
zuriickfiibren  wiirde,  welcbe  der  Reizstelle  zunacbst  liegt.  Wird  nun 
aber  in  derselben  Weise  ein  cbemiscber  Reiz  angesetzt,  so  tritt  aucb 
wie  normal  der  starke  Reflex  ein?  d.  h.  Fortneigen  von  der  Reizstelle. 
Da  der  Reiz  zur  andern  Seite  nicbt  gelangen  kann ,  so  kann  der 
Effekt  nur  darauf  beruhen,  daB  der  Tonus  der  dem  Reizort  zunacbst 
gelegenen  Muskelpartie  gesunken  ist  (iiber  den  Tonus:  Kapitel  20).  Es 
werden  also  durcb  die  verscbieden  starken  Reize  dieselben  Muskeln 
in  entgegengesetzter  Weise  beeinfluBt.  (Auf  direkter  Muskelwirkung 
kann  der  Effekt  des  zweiten  Versucbs  nicbt  beruben,  da  alle  die  Sub- 
stanzen,  welcbe  auf  die  Seeigelmuskulatur  direkt  wirken,  immer  nur 
zu  einer  Tonussteigerung  fiibren.  Das  Nervensystem  ist  also  bei  der 
starken  Form  des  Reflexes  beteiligt.) 

Die  Tatsacbe,  daB  bei  mecbaniscber  Reizung  einer  Hautstelle  sicb 
die  Stacbeln  der  Umgebung  zur  Reizstelle  binneigen  (dann  aucb  die 
Erscbeinung  der  7?Reflexverkettunga,  auf  die  icb  spater  zu  sprecben 
komme) ;  bat  Uexkiill  zu  der  Annabme  veranlaBt,  daB  in  der  Haut 
nicbt  nur  e  i  n  Nervennetz  existiert,  sondern  deren  mebrere7  welcbe  von- 
einander  isoliert?  die  gleicbseitigen  Muskelpartien  der  Stacbeln  mit- 
einander  verbinden,  so  daB  also  z.  B.  alle  linken  und  alle  recbten, 
alle  oberen  und  alle  unteren  Radiarmuskeln  der  Stacbeln  miteinander 
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in  Verbindung  stehen.  Ohne  Zweifel  ist  auf  diese  Weise  die  Erklarung 
der  Erschehmngen  am  leichtesten  zu  bewerkstelligen.  Es  wird  dabei 
aber  eine  Kompliziertheit  des  anatomischen  Aufbaus  vorausgesetzt, 
welche  nicht  ganz  berecbtigt  erscbeint,  wenn  man  die  Yerbaltnisse 
bei  andern  anatomiscb  besser  bekannten  Tieren  in  Betracbt  ziebt.  Bei 
mancben  Medusen  (Carmarina),  bei  denen  sicber  nur  ein  einziges 
Nervennetz  existiert,  kommen  Reflexe  vor,  die  mit  dem  Hinneigen  der 
Stacbeln  zur  Reizstelle  eine  groBe  Abnlicbkeit  besitzen ;  es  ist  das  das 
Hinfabren  des  Magenstiels  zn  einer  beruhrten  Stelle  der  Subumbrella. 
Icb  glaube,  daB  sicb  dieses  Verbalten  aucb  obne  bestimmte  Babnen 
dadurch  erklart,  daB  der  Reiz,  welcber  sicb  im  Nervennetz  diffus  aus- 
breitet,  diejenigen  Muskelteile  des  Magenstiels  am  starksten  trifft, 
welcbe  mit  der  Reizstelle  auf  dem  gleicben  Radius  liegen.  Auf  die- 
selbe  Weise  diirfte  sicb  das  Hinneigen  der  Stacbeln  zum  Reizort  er- 
klaren  lassen:  Wenn  alle  Stacbeln  und  iiberbaupt  alle  Organe  der 
Oberflacbe  nur  durcb  ein  einziges  Nervennetz  verbunden  sind,  so  wird 
jeder  von  einer  Stelle  des  Netzes  ausgebende  Reiz  diejenigen  Teile 
der  Muskulatur  jedes  Stacbels  am  starksten  treffen,  welcbe  dem  Reizort 
am  nacbsten  liegen. 

Die  Verscbiedenbeit  zwiscben  scbwacber  und  starker  Reflexform 
erklart  Uexkull  mit  Zubilfenabme  einer  besonderen  Einricbtung  der 
Zentralteile ,  eventuell  der  Ganglienzellen ,  welcbe  er  Tonusscbalter 
nennt.  Tritt  der  Tonusscbalter  in  Funktion,  so  tritt  Ruben  des  Er- 
regungsprozesses  ein  und  diese  Rube  ist  gleicbbedeutend  mit  Tonus- 
fall.  (Als  pbysikaliscbes  Vergleichsobjekt  dient  das  Pedal  eines 
Klaviers.)  Der  Tonusscbalter  wird  durcb  den  im  Nerven  ablaufenden 
ProzeB  selber  in  Tatigkeit  gesetzt  und  hindert  diesen,  wenn  icb  recbt 
verstebe,  bis  zu  den  betreffenden  Muskeln  vorzudringen.  Je  nacb 
Art  des  innervierten  effektoriscben  Organs,  ist  das  Eintreten  der 
Scbaltung  auf  eine  geringe  oder  starke  Erregung  eingestellt.  An  und 
fiir  sicb  tritt  also  auf  jeden  Reiz  Tonussteigerung  ein7  wird  der  Tonus- 
scbalter aber  durcb  die  starke  Erregung  selber  erregt,  so  wird  der 
Reiz  wirkungslos  durcb  diesen. 

Uexkull  ist  sicb  wobl  bewuBt,  daB  es  sicb  bier  nur  urn  einen 
Vergleicb  bandeln  kann7  der  —  das  muB  zugegeben  werden  —  aller- 
dings  imstande  ist,  die  merkwiirdige  Erscbeinung  vorstellbar  zu  macben. 
Ware  nicbt  auf  diese  Weise  eine  neue  merkwiirdige  Qualitat  in  das 
Nervensystem  bineinverlegt,  so  wiirde  icb  micb  mit  Uexkiills  Auffassung 
zu  befreunden  versucben ;  da  es  mir  aber  darauf  ankommt,  die  Eigen- 
scbaften  des  Nervensystems  moglicbst  einfacb  zu  fassen  und  mit  den 
Erklarungen  moglicbst  auf  dem  Boden  bekannter  Erscbeinungen  zu 
bleiben,  so  will  icb  bier  eine  Erklarung  zu  geben  versucben,  die  sicb 
aucb  bei  andern  Gelegenbeiten  als  braucbbar  erweisen  diirfte. 
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Ich  babe  es  oben  wahrscheinlich  zu  machen  gesucht,  daB  wir  im 
Nerven  zwei  Prozesse  anzunehnien  haben  (wie  dies  auch  sclion  in 
etwas  andrer  Weise  Hering  ausgesprochen  hat),  namlich  eine  Phase, 
welcbe  relativ  schnell  eintritt  und  in  einer  wellenformig  sicb  aus- 
breitenden  Affinitatserhohung  zwischen  Fibrille  und  Fibrillensaure  mit 
gleichzeitiger  Negativitat  der  betreffenden  Stelle  besteht,  und  eine 
zweite  langsam  sicb  entwickelnde,  restitutorische  Phase,  bei  welcber 
die  Affinitat  zwiscben   Fibrille   und  Fibrillensaure   vermindert  ist. 
Man  wird  die  erste  Pbase  als  die  erregende  anseben  miissen,  ist  aber 
berechtigt,  aucb  der  zweiten  Pbase  eine  Wirkung  auf  die  inneiwierten 
Organe,  also  in  diesem  Fall  auf  die  Muskeln,  einzuraumen.   Wenn  die 
erste  Pbase  erregend  wirkt,  so  wird  die  zweite  Phase,  da  sie  entgegen- 
gesetzter  Natur  ist,  hemmend  wirken  konnen,  also  dort,  wo  es  sich 
um  Tonusmuskulatur  handelt,  tonuslosend.  Es  steht  nun  der  Annahme 
nicbts  im  Wege,   daB  der  Muskel  bei  dauerndem  Wechsel  beider 
Phasen,  wie  wir  einen  solchen  bei  alien  Dauerreizen  (mechanischen 
und  vor  allem  chemischen)  voraussetzen  konnen,  verschieden  reagiert, 
je  nachdeni  die  Phasen  stark  oder  schwach  sind.    Es  ist  denkbar, 
daB  bei  schwacbem  Eeiz  die  erste  Pbase  wirksamer  ist,  bei  starkem 
die  zweite.    Die  Starke  des  Reizes,  bei  welcher  die  zweite  Phase  die 
erste  an  Wirksamkeit  iibertrifft,  wird  natiirlich  wesentlich  von  der 
Natur  des  Muskels  abhangig  sein.    Man  wurde  also  das  friihe  Auf- 
treten  des  starken  Reflexes  bei  den  Klappzangen  darauf  zuruckfiihren, 
daB  ihre  Muskulatur  leichter  auf  die  zweite  Phase  reagiert  als  z.  B. 
die  Muskulatur  der  Stacheln.  —  Bei  dieser  Auffassung  ist  es  nicht 
mehr  als  natiirlich,  daB  es  Muskulaturen  gibt,  bei  denen  ein  tiber- 
wiegen  der  zweiten  Phase  unter  gewohnlichen  Verhaltnissen  nie  zum 
Ausdruck   komnit   (Bewegungsmuskulatur   der  Wirbeltiere,  Stachel- 
muskulatur  von  Arbacia  u.  s.  w.).    DaB  es  gestattet  ist,  derartige 
Unterschiede  in  die  Muskulatur  zu  verlegen,  folgere  ich  vor  allem  aus 
den  interessanten  Befunden,  welcbe  Biedermann  (1888)  an  der  Krebs- 
schere  gemacht  hat.    Es  lassen  sich  auch  Beispiele  anfiihren,  wo 
ohne  Zweifel  bei  Veranderung  der  Proportion  und  Starke  zweier  zu- 
sammeneinwirkender  Reize  der  Effekt  sich  andert.    Ich  erinnere  bier 
nur  an  den  Dichroismus:   Durch  eine  diinne  wie  durch  eine  dickere 
Schicht  von  Chlorophylllosung  gehen  sowohl  rote  wie  grune  Strahlen 
hindurch,  wie  die  spektroskopische  Untersuchung  lehrt.    Durch  die 
dicke  Schicht  geht  weniger  grimes  und  weniger  rotes  Licht  durch, 
aber  verhaltnismaBig   weniger  grimes   als   durch  diinne  Schichten. 
Sehen  wir  durch  die  diinne  Schicht,  so  haben  wir  eine  reine  Griin- 
empfindung,  sehen  wir  durch  die  dicke  Schicht,  so  haben  wir  eine 
Rotempfindung,  trotzdem  nur  eine  Verschiebung  im  Mengenverhaltnis 
der  roten  und  griinen  Strahlen  vorliegt. 
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Die  Seeigel  sind  nun  durchaus  nicht  die  einzigen  Tiere,  bei  denen 
sich  eine  Reflexumkehr  konstatieren  laBt ;  die  Erscheinung  diirf te  viel- 
mehr  eine  ziemlich  haufige  sein,  nur  laBt  sich  in  vielen  andern  Fallen 
nicht  sicher  entscheiden,  ob  nicht  bei  der  starkeren  Reizung  andre 
rezeptorische  Elemente  getroffen  werden  wie  bei  der  schwachen.  In 
einigen  Fallen  diirfte  dies  allerdings  ausgeschlossen  sein.  Derartige 
Falle  glaube  ich  in  einer  Anzahl  von  sogenannten  Tropismen  sehen 
zu  diirfen,  bei  denen  haufig  bis  zu  gewissen  Reizstarken  ein  positiver 
Effekt  zu  beobachten  ist  ?  der  dann  bei  starkerem  Reiz  ins  Gegenteil 
umschlagt.  Sehr  ahnlich  den  Stachelreflexen  der  Seeigel  scheint  mir 
das  Verhalten  der  Scheren  von  Krebsen  zu  sein  (Carcinus,  Cancer, 
Astacus).  Wenn  man  an  die  Innenseite  der  geoffneten  Schere  einen 
Gegenstand  bringt,  so  klappt  die  Schere  zusammen  und  bleibt  lange 
geschlossen.  Benutzt  man  als  beruhrenden  Gegenstand  die  eine  Branche 
einer  stahlernen  Schere,  so  wird  wie  sonst  die  Krebsschere  geschlossen. 
Driickt  man  jetzt  die  Stahlschere  zu,  wobei  es  nicht  einmal  notig  ist  ein 
Stuck  von  der  Krebsschere  abzuschneiden ,  so  offnet  sich  die  Krebs- 
schere auf  diesen  starken  Reiz  hin  sofort.  Dasselbe  laBt  sich  bei 
tetanischem  Reiz  erreichen:  Bringt  man  die  bis  auf  die  Spitzen  mit 
Lack  uberzogenen  Nadelelektroden  so  zwischen  die  geoffnete  Krebs- 
schere, daB  kein  Ast  derselben  beriihrt  wird  (das  Versuchstier  liegt 
in  flachem  Wasser)  und  laBt  nun  bei  maBigem  Rollenabstand  den 
Induktionsapparat  gehen,  so  wird  die  Schere  geschlossen.  Verstarkt 
man  den  Strom  plotzlich,  so  wird  die  Schere  sofort  geoffnet.  —  Ich 
glaube  kaum,  daB  diese  Erscheinung  durch  Reizung  verschiedener 
rezeptorischer  Fasern,  von  denen  die  einen  einen  SchlieBungsreflex, 
die  andern  einen  Offnungsreflex  hervorrufen,  wird  erklart  werden 
miissen,  sondern  ich  bin  der  Ansicht,  daB  hier  beidemal  ein  und  die- 
selben  Fasern  gereizt  werden,  daB  hier  also  eine  schwache  und  eine 
starke  Reflexform  vorliegt. 


SIEBZEHNTES  KAPITEL. 


Die  Irreziprozitat  der  Zentralteile  und  die  Leitungs- 
verzogerung  in  denselben. 

Seitdem  durch  Bell,  Magendie  und  viele  spatere  Untersucher  fest- 
gestellt  ist,  daB  die  hinteren  Riickenmarkswurzeln  sensibel,  die  vor- 
deren  motorisch  sind,  besteht  fur  diese  Tiere  das  Gesetz  von  der 
Leitungshreziprozitat  des  Zentralnervensystem  s ,  wenn  es  auch  nicht 
gleich  in  voller  Scharfe  aufgestellt  worden  ist.  Die  allein  motorische 
Funktion  der  vorderen  Wurzeln  konnte  ja  nur  dann  erschlossen  werden, 
wenn  Irreziprozitat  bestand;  bestande  keine,  so  witrde  die  Reizung 
des  zentralen  Stumpfes  einer  vorderen  Wurzel  Reflexzuckung  ergeben 
und  nur  aus  der  Tatsache,  daB  hierbei  Reflexzuckungen  ausbleiben, 
wurde  darauf  geschlossen,  daB  sie  frei  von  zentripetalleitenden  Fasern 
seien.  —  Der  konsequente  SchluB  aus  den  Resultaten  der  Wurzel- 
reizung  und  Wurzel durchschnei dung,  daB  namlich  nur  die  Erregungen 
das  Zentralnervensystem  durchsetzen7  welche  auf  dem  Wege  zentri- 
petaler  (sensibler,  rezeptorischer)  Fasern  eintreten,  daB  also  die  Leitung 
einseitig  ist,  wurde ?  so  weit  ich  sehe,  zuerst  von  Joh.  Miiller  ge- 
zogen.  Urn  zu  seben?  ob  die  Einseitigkeit  der  Leitung  wirklich 
absolut  oder  nur  relativ  ist,  vergiftete  Job.  Miiller  Frosche  rnit  Opium 
und  durcbscbnitt  ihnen  dann  die  hinteren  Wurzeln.  Wenn  dann  die 
Reflexerregbarkeit  so  stark  gestiegen  war,  daB  schon  bloBes  Er- 
sckuttern  heftige  Bewegungen  hervorrief,  dann  reizte  er  den  frei- 
gelegten  Ischiadicus  der  operierten  Seite  durch  Zerschneiden  mecha- 
nisch,  erhielt  aber  trotz  der  groBen  Empfindlichkeit  der  Frosche  und 
trotz  des  starken  Reizes  keine  Reflexaktion.  Dadurch  war  es  be- 
wiesen,  daB  die  motorischen  Fasern  absolut  nicht  imstande  sind,  einen 
ihnen  zugefiihrten  Reiz  durch  das  Zentralnervensystem  hindurch  auf 
andre  motorische  Bahnen  zu  iibertragen. 

Der  Miillersche  Versuch  ist  dann  spater  von  verschiedenen  Seiten 
mit  dem  gleichen  Erfolg  wiederholt  worden  (besonders  unter  An- 
wendung  von  Strychnin).  Hermann  (1896,  1900)  und  unabhangig  von 
ihm  Bernstein  (1898)  haben  die  Irreziprozitat  der  Leitung  durch  Zuhilfe- 
nahme  der  negativen  Schwankung  bestatigt:  Bei  Reizung  einer  hinteren 
Wurzel  wurde  negative  Schwankung  an  vorderen  Wurzeln  erhalten, 
aber  nicht  umgekehrt. 

So  sicher  der  Irreziprozitatssatz  fur  die  Wirbeltiere,  wenigstens  fur 
ihr  zentralisiertes  Nervensystem  gilt,  so  kann  ich  ihn  doch  vor- 
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laufig  niclit  als  ein  allgemeines  Gesetz  anerkennen,  allerdings  auch 
nicbt  das  Gegenteil  beweisen.  Bei  alien  wirbellosen  Tieren  existieren, 
soviel  ich  weifi,  nur  wenige  Beispiele  fiir  rein  rezeptorische  Nerven 
imd  kein  einziges  fur  einen  rein  motorischen  Nerven.  D.  h.  es  sind 
bisber  bei  diesen  Tieren  keine  Nerven  bekannt,  deren  zentraler  Stumpf 
bei  der  Reizung  niclit  Reflexzuckungen  ausloste.  Hier  ist  also  ein 
Beweis  fiir  die  einseitige  Leitung  nicbt  zu  erbriugen.  Bei  den  richtigen 
Nervennetzen,  wie  wir  sie  z.  B.  bei  den  Medusen  finden,  scheint  es 
mir  hochst  wahrscheinlich,  daB  sie  in  jeder  beliebigen  Ricbtung 
zu  leiten  imstande  sind,  und  icb  werde  weiter  unten  iiber  Befunde 
von  Uexkiill  berichten,  welcbe  wobl  kaum  anders,  als  durcb  die  An- 
nabme  einer  reziproken  Leitung  der  Seeigelzentren  zu  erklaren  sind. 
Wenn  nun  auch  wirklicb  die  Irreziprozitat  eine  Sonderkeit  der  Wirbel- 
tiere  sein  sollte,  so  wttrde  dies  die  Physiologie  nicbt  der  Aufgabe 
tiberheben,  dieselbe  verstandlich  zu  macben.  Inwieweit  ist  ein  solcbes 
Verstandnis  durcb  die  bisberigen  Anscbauungen  erreicbt  worden  ? 

Als  eine  wirklicbe  Erklarung  ist  die  Anscbauung  von  Wundt 
(1876)  anzuseben.  Er  nimmt  an,  daB  die  Ganglienzellen  aus  zwei 
Zonen  besteben,  einer  peripheren,  welcber  die  Reize  zugefiibrt  werden, 
und  einer  zentralen,  welcbe  die  Reize  latent  macbt  und  nur  auf  wieder- 
bolte  oder  sebr  starke  Reize  das  Latentgewordene  durcb  den  Acbsen- 
zylinder  abgibt.  (Durcb  diese  Einricbtung  findet  bei  Wundt  auch  die 
Verzogerung  der  Leitung  und  die  Summation  ibre  Erklarung.)  Leider 
baut  sich  diese  Ansicht  auf  frubere  Annabmen  auf,  die  sicher  un- 
richtig  sind,  so  daB  ibre  weitere  Erorterung  iiberflitssig  erscbeint. 

Seit  die  Neuronentbeorie  in  Aufnahme  gekommen  ist;  glaubt  man 
merkwiirdigerweise  in  ibr  den  Scbliissel  zur  Erklarung  der  Irrezi- 
prozitat gefunden  zu  haben.  Man  meint  namlicb  die  Ursacbe  der  ein- 
seitigen  Leitung  an  die  Stelle  legen  zu  konnen,  wo  nach  der  Neu- 
ronentheorie  nur  Kontakt  bestebt.  Obne  eine  weitere  besondere  ventil- 
artige  Einricbtung  an  dieser  Stelle  ware  aber  bei  bestebender,  bloBer 
Beriibrung  eine  doppelsinnige  Leitung  der  Zentralteile  grade  so  selbst- 
verstandlich ,  wie  bei  einfacber  Kontinuitat  einer  nach  beiden  Seiten 
leitenden  Substanz.  Wenn  ich  in  dem  oft  angewandten  Bilde  sich 
ladender  Konduktoren  bleibe:  Der  Funke  springt  grade  so  gut  von 
einer  Kondensatorkugel  zur  andern7  wie  von  der  andern  zur  ersten.1) 
Ich  kann  also  durchaus  nicbt  zugeben,  daB  die  Konti- 
guitatstheorie  in  diese m  Punkt  den  geringsten  Vorzug 
vor  der  Kontinuitatslebre  hat.  Sie  muB  ebenso  wie 
diese  H i  1  f s a n n a b m e n  macben,   um  den  Tatbestand  zu 


1)  Znm  Vergleich  mit  der  Entladung  zwischen  einer  Spitze  imd  einer  Kugel 
fehlen  die  anatomischen  Vorbedingnngen. 
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e  r  k  1  a  r  e  n ;  da  nun  aber,  wie  oben  gezeigt,  alle  neueren  anatomischen 
Untersuchungen  eine  Kontinuitat  des  leitenden  Elements  hochst  wahr- 
scbeinlicb  macben  und  bei  mancben  Objekten  mit  Sicherheit  beweisen, 
so  kann  wirklich  nicht  mebr  dieser  angebliche  Vorzug  fur  die  Neu- 
ronentbeorie  ins  Feld  gefiihrt  werden.  (In  sebr  klarer  Weise  bat 
bereits  Scbenk  ausgefiihrt,  daB  die  allgemeine  Nervenphysiologie  durcb 
die  Neuronentheorie  nicbts  gewonnen  bat.) 

Wenn  man  auf  Grund  der  Irreziprozitat  einen  Gegensatz  zwiscben 
peripberen  Nerven  und  Zentralteilen  aufstellt,  so  siebt  man  es  als 
selbstverstandlich  an,  daB  der  peripbere  Nerv  nacb  beiden  Seiten  bin 
gleicb  gut  leitet.  —  Der  Satz  der  doppelsinnigen  Leitung  wurde  auf 
verscbiedene  Weise  zu  beweisen  gesucbt;  von  den  vielen  Versuchen, 
die  zu  seiner  Sicberung  angestellt  sind,  baben  sicb  die  allermeisten  als 
nicbt  beweisend  erwiesen  (Paul  Berts  Ratte,  Verbeilungsversucbe  zwiscben 
motoriscben  und  sensiblen  Nerven).  Als  giiltige  Beweise  werden  im 
allgemeinen  nur  die  Fortpflanzung  der  negativen  Scbwankung  nacb 
beiden  Seiten  und  der  Kiibnescbe  Zweizipfelversucb  angeseben. 

Die  Untersucbung  der  negativen  Scbwankung  an  beiden  Enden 
eines  gemiscbten  Nerven  bat  natiirlicb  gar  keine  Beweiskraft.  An 
rein  motoriscben  oder  rein  rezeptoriscben  Nerven  sind  aber,  so  viel  mir 
bekannt,  nur  wenige  Versucbe  angestellt  (z.  B.  Kiibne).  Sie  ergaben, 
daB  die  negative  Scbwankung  nacb  beiden  Seiten  verlauft.  Dasselbe 
wurde  von  Pereles  und  Sacbs  bei  der  Reizang  des  Iscbiadicus  und 
Ableitung  von  der  motoriscben  Wurzel  und  bei  Eeizung  der  sensiblen 
Wurzeln  und  Ableitung  vom  Icbiadicus  konstatiert.  Eine  quantitative 
Vergleicbung  bat  aber  bisber  niemand  unternommen.  Es  ware  nun 
docb  sebr  gut  moglicb,  daB  ein  Dekrement  in  der  Ricbtung  der  nor- 
malen  Leitung  ganz  feblte,  wabrend  in  der  unnatiirlicben  Ricbtung 
ein  starkes  Dekrement  vorbanden  ware.  Um  die  doppelsinnige  Leitung 
als  absolut  binzustellen ,  batte  man  erst  zu  zeigen7  daB  sicb  die 
negative  Scbwankung  in  reinen  Neryen  nacb  beiden  Seiten  hin  mit 
gleicber  Starke  ausbreitet.  Mir  scbeint  einiges  daf tir  zu  sprecben; 
daB  dies  nicbt  der  Fall  ist.  Hierbei  babe  icb  vor  allem  die  von 
du  Bois-Reymond  entdeckten  und  von  Mendelsohn  (1885)  weiterunter- 
sucbten  Achsialstrome  im  Auge,  welcbe  doch  zu  beweisen  scbeinen, 
daB  ein  Unterscbied  zwiscben  dem  Ende;  nacb  dem  ein  Nerv  pbysio- 
logiscb  hinleitet,  und  dem  Ende,  von  dem  er  fortleitet7  existiert.  (Leitet 
man  von  beiden  Querscbnitten  einer  motoriscben  oder  sensiblen  Wurzel, 
eines  Muskelnerven,  eines  Opticus  oder  Olfactorius  zum  Galvanometer 
ab,  so  bekommt  man  einen  Strom,  der  nacb  Mendelsohn  der  physio- 
logischen  Leitungsricbtung  entgegengesetzt  ist.) 

Der  Zweizipfelversucb  ist,  wie  Kiibne  (1886)  selbst  ausgefiibrt 
hat,  nur  unter  gewissen  Voraussetzungen  beweisend  fiir  die  doppel- 
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sinnige  Leitung.  Wenn  man  namlich  die  Neurofibrillen  als  das  Lei- 
teude  ansieht ,  wof iir  (wie  Kiihne  schon  damals  meinte)  viel  sprache, 
dann  ware  der  Versuch  nur  dann  beweisend,  wenn  die  Fibrillen  selber 
sich  an  den  Teilungsstellen  der  Nervenfasern  teilten.  Es  konnte  aber 
auch  Fibrillen  geben,  welche  an  den  Teilungsstellen  der  Nervenfasern 
von  einein  Muskelzipfel  zum  andern  verliefen  und  gewissermaBen  inter- 
muskulare  Bahnen  bildeten.  Ich  habe  diese  Frage  vor  einigen  Jahren 
zur  histologischen  Bearbeitung  vergeben,  dock  stellten  sich  einer 
sicberen  Entsckeidung  bisber  uniiberwundene ,  tecbnische  Sehwierig- 
keiten  in  den  Weg.  Die  Beweiskraft  des  Zweizipfelversuchs  bildet  also 
noch  eine  scbwebende  Frage.  Nehmen  wir  aber  an,  daB  wirkliche 
rttcklaufige  Leitung  vorliegt,  so  ist  auch  bier  iiber  die  quantitativen 
Verhaltnisse  nichts  gesagt. 

Wenn  ein  Dekrement  der  Erregungsleitung  entgegen  der  natiir- 
lichen  Leitungsricktung  iiberhaupt  existiert,  so  steht  der  Annahme 
nichts  im  Wege,  daB  es  sich  wesentlich  vergroBert,  wenn  die  Fibrillen 
sich  teilen,  wie  dies  sicherlich  im  Zentralnervensystem  geschieht.  Der 
Grund  hierfur  ist  leicht  einzusehen.  Man  kann  sich  vorstellen?  daB 
das  Dekrement  beim  tlbergang  auf  immer  weitere  Teilungen  so  stark 
wird?  daB  eine  rucklaufige  Leitung  (von  motorischen  Fasern  auf  sen- 
sible oder  andre  motorische)  unmoglich  gemacht  wird.  In  der  normalen 
Leitungsrichtung,  wo  das  Dekrement  fehlen  witrde7  wiirde  dagegen 
einer  Ausbreitung  des  Reizes  nichts  im  Wege  stehen.  Diese  Erklarung 
wiirde  natiirlich  durch  eine  andre  zu  ersetzen  sein7  wenn  neue  Unter- 
suchungen  zeigen  wiirden,  daB  ein  solches  Dekrement  im  Nerven  nicht 
zu  konstatieren  ist.  Ubrigens  halte  ich  es  nicht  fiir  ausgeschlossen, 
daB  die  Irreziprozitat  nur  habituell  ist. 

Die  Leitungsverzogerung  in  den  Zentralteile  11. 

Die  Geschwindigkeit  der  Nervenleitung  in  den  markhaltigen  Ner- 
venfasern, welche  zu  quergestreiften  Muskeln  fiihren,  betragt  naeh 
den  Messungen  von  Helmholtz  beim  Frosch  ungefahr  27  m  in  der 
Sekunde  (bei  Zimmertemperatur).  Beim  Menschen  ist  die  Geschwindig- 
keit groBer.  Ungleich  geringere  Zahlen  wurden  aber  bei  marklosen 
Nerven  gefunden.  Fredericq  und  Vandervelde  fanden  beim  Hummer- 
nerven  nur  eine  Geschwindigkeit  von  6  —  8  m,  Uexkiill  (1894)  bei 
Eledone  von  0;4 — 1  m;  Nicolai  (1901)  beim  Olfactorius  vom  Hecht 
0,06  —  0,24  m,  und  Fick  (1863)  schatzt  die  Leitungsgeschwindigkeit 
der  Kommissurnerven  von  Anodonta  nur  auf  0,01  m  in  der  Sekunde. 
Die  Unterschiede  der  Leitungsgeschwindigkeit  sind  also  auBerordentlich 
groB  und  zwar  nicht  nur  bei  den  verschiedenen  Tierarten,  sondern 
auch  bei  den  verschiedenen  Nerven  ein  und  desselben  Tieres.  Auch 
innerhalb  ein  und  desselben  Nerven  sollte  nach  Befunden  von  Munk 
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und  Rosenthal  die  Leitungsgeschwindigkeit  an  verschiedenen  Stellen 
verschieden  groB  sein;  doch  scheint  dies  nach  den  umfangreichen 
Messungen  von  R.  du  Bois-Reymond  (1900)  nicht  zutreffend  zu  sein. 
Wenn  nun  vielleicht  auch  die  Leitungsgeschwindigkeit  in  den  rezep- 
torischen  Nerven  eines  Tieres  niclit  so  grofi  ist,  wie  in  den  motorischen, 
wie  dies  Helmholtz,  Wundt,  Exner  und  andre  in  ibren  Versuchen 
angenommen  haben,  so  tritt  dieser  Fehler  doch  ganz  gegeniiber  der 
grofien  Leitungsverzogerung  zuriick,  welche  sich  beim  ReflexprozeB  in 
den  Zentralteilen  berausgestellt  hat. 

Die  ersten  derartigen  Versuche  wurden  von  Helmholtz  (1859)  in  der 
Weise  angestellt,  daB  er  bei  einem  dekapitierten  und  stryckninisierten 
Frosch  sensible  Nerven  reizte  und  die  Latenz  maB,  welche  zwischen 
Reizmoment  und  Zuckung  eines  schreibenden  Muskels  vergeht.  Zum 
Vergleich  wurde  der  motorische  Nerv  direkt  gereizt  und  die  Differenz 
der  Latenzzeiten  berechnet.  Sie  ergab  sich  zu  1/30 — 1/10  Sekunde. 
„Die  Ubertragung  der  Reizung  im  Riickenmark"  nimmt  danach  „eine 
mehr  als  zwolfmal  so  groBe  Zeit  in  Anspruch,  als  die  Leitung  in  den 
betreffenden  sensiblen  und  motorischen  Nerven". 

Exner  (1874)  suchte  die  Reflexzeit  beim  Menschen  zu  bestimmen 
und  benutzte  den  LidschluB  des  Menschen  als  Reflexzuckung.  An 
dem  Lide  des  einen  Auges  war  ein  Hebel  angebracht,  welcher  die 
Bewegung  auf  der  Kymographiontrommel  aufzeichnete.  Das  Lid  des 
andren  Auges  wurde  durch  einzelne  Induktionsschlage  gereizt,  und  der 
Reizmoment  ebenfalls  markiert.  Bei  einem  Rollenabstand  von  9  cm 
betrug  die  Reflexdauer  im  Mittel  0,0662",  bei  einem  Rollenabstand 
von  5  cm  nur  0,0578".  Exner  nimmt  fur  die  Lange  der  Leitungs- 
bahnen,  welche  diesen  Reflex  vermitteln,  35  cm  an;  bei  einer  Leitungs- 
geschwindigkeit von  32  m  in  der  Sekunde  wurden  fur  diese  Strecke 
0,0057"  verbraucht.  Die  Muskellatenz  nimmt  er  halb  so  groB  an  wie 
beim  Frosch,  namlich  zu  0,005".  Zieht  man  diese  Zeitmengen  von 
den  gefundenen  Reflexzeiten  ab,  so  bekommt  man  als  „reduzierte 
Reflexzeit"  d.  h.  als  diejenige  Zeit,  welche  der  eigentliche  zentrale 
Vorgang  in  Anspruch  nimmt,  0,047 — 0,055".  —  Diese  Zeiten  sind 
aber  jedenfalls  fiir  den  einfachen  ReflexprozeB  zu  groB,  denn  sie  sind 
schon  beim  Frosch  geringer  (siehe  unten).  Erstens  ist  eine  gewisse 
Latenzzeit  der  Rezeptionsorgane  der  Haut  anzunehmen,  zweitens  ist 
eine  Uberleitung  von  rechts  nach  links  notig,  und  diese  nimmt  ebenfalls 
mehr  Zeit  in  Anspruch  als  reine  Nervenleitung. 

Am  genauesten  ist  die  Reflexzeit  von  Wundt  (1876)  in  einer 
konsequent  durckgefuhrten  Versuchsreihe  untersucht  worden.  Wundt 
benutzte  Reflexpraparate  vom  Frosch;  der  Gastrocnemius  einer  Seite 
itbertrug  seine  Bewegung  auf  das  Pendelmyographion ;  auf  der  gleichen 
Seite  waren  die  Wurzeln  freigelegt,  und  sowohl  die  motorische  Wurzel, 
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von  welcher  der  Gastrocnemius  innerviert  wird,  als  auch  eine  gleich- 
seitige,  dicht  benachbarte  hintere  Wurzel  waren  mit  Elektroden  armiert. 
Die  Reizung  der  motorischen  Wurzel  gab  eine  direkte  Zuckung  (Ver- 
gleichszuckung),  die  der  sensiblen  Wurzel  eine  indirekte,  reflektorisclie 
Zuckung.  Es  wurde  nun  die  Latenzzeit  bei  direkter  Reizung  von 
derjenigen  bei  indirekter  Reizung  abgezogen  und  so  die  Reflexzeit 
erinittelt.  Einen  wirklichen  SckluB  auf  die  Reflexzeit  lassen  die 
Kurven  nur  dann  zu,  wenn  beide  Kurven  gleich  hoch  sind;  da  nun 
zum  reflektoriscken  Effekt  starkere  Reize  notig  sind,  so  muB  der  Reiz 
fiir  die  vordere  und  hintere  Wurzel  in  jedem  Versuch  gut  abgestuft 
werden.  Die  totale  Latenz  (vom  Reizmoment  bis  zum  Anfang  der 
Reflexzuckung)  betrug  '0,025  —  0,050  Sekunden;  fiir  die  eigentliche 
Reflexzeit  ergab  sick  (nach  Abzug  der  Latenz  bei  direkter  Reizung) 
ein  Wert  von  0,008—0,015".  Wird  der  Reiz  fiir  beide  Reizpunkte 
verstarkt,  so  wird  die  totale  Latenz  sowokl  fiir  die  direkte,  wie  fiir 
die  reflektorisclie  Zuckung  verkiirzt,  die  Differenz  beider,  d.  h.  die 
eigentliche  Reflexzeit,  bleibt  aber  ziemlich  gleich.  — 

Die  Schnelligkeit ,  mit  der  der  Muskel  auf  den  ihm  vom  Nerven 
zugefiihrten  Reiz  reagiert,  ist  zum  groBen  Teil  abhangig  von  der 
Starke  des  zugefiihrten  Reizes.  Nach  den  Untersuchungen  von 
v.  Vintschgau  wird  aber  auch  die  Geschwindigkeit  der  Nervenleitung 
mit  zunehmender  Reizstarke  groBer.  Eine  Folge  dieser  beiden  Faktoren 
ist,  daB  bei  ungeniigender  Abstufung  beider  Reize  im  Reflexversuch 
eine  Differenz  zwischen  der  totalen  Latenz  bei  direkter  und  indirekter 
Reizung  entstehen  kann,  welche  der  eigentlichen  Reflexzeit  nicht  ent- 
spricht.  Wundt  nennt  diese  Zeit  die  Differenzzeit.  Ist  der  direkte 
Reiz  stark,  der  reflektorisclie  Reiz  schwach,  wobei  die  Reflexkurve 
niedriger  ausfallt,  als  die  Vergleickskurve ,  dann  ist  die  Differenz- 
zeit groBer  als  die  Reflexzeit.  Im  umgekehrten  Fall  wird  sie  kleiner, 
und  es  gelang  Wundt  in  einigen  Fallen  die  Differenzzeit  nicht  nur 
gleich  Null,  sondern  sogar  negativ  zu  machen.  Wenn  man  also  jede 
Differenz  zwischen  Vergleichszuckung  und  Reflexzuckung  als  Reflex- 
zeit ansehen  wiirde,  dann  wurde  man  zu  dem  Paradoxon  gelangen, 
daB  der  Reflexvorgang  unter  Umstanden  schneller  ablauft,  als  der 
Reiz  gebraucht,  um  von  der  motorischen  Wurzel  bis  zum  Muskel  zu 
gelangen.  Man  sieht  also,  mit  welchen  Schwierigkeiten  es  verkniipft 
ist,  die  wirkliche  Reflexzeit  zu  ermitteln,  und  es  erscheint  moglich, 
daB  den  Bestimmungen  Wundts  wesentliche  Fehler  anhaften,  inclem 
ja  seine  Annahme,  daB  bei  Kurvengleichheit  die  Differenzzeit  der  wirk- 
lichen Reflexzeit  entsprache,  nicht  absolut  zwingend  ist.  Das  wird 
man  aber  jedenfalls  zugeben  miissen,  daB  die  Reflexzeit  mehr  Zeit 
in  Anspruch  nimmt,  als  bei  einfacher  Leitung  in  parallelfaserigen 
Nerven  der  Fall  sein  wiirde,  und  ich  will  die  Wundtschen  Zahlen  als 
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ini  wesentlichen  richtig  hinnehmen,  d.  h.  etwa  1/100  Sekunde  als  Ver- 
zogerung beini  einfachen  Reflex  des  Frosckes. 

Da  der  Eeiz  beim  Reflexvorgang,  wie  der  Ursprung  motorischer 
Nervenfasern  aus  den  motoriscben  Vorderbornzellen  lehrt,  durcb  Gan- 
glienzellen bindurcb  muB,  so  wurde  die  Ursacbe  der  Verzogerung  in 
die  Ganglienzellen  bineinverlegt.  Wir  wissen  jetzt,  daB  der  Reiz  aber 
aucb  dnrcb  ein  Fibrillengitter  bindurcb  muB,  urn  von  der  rezeptoriscben 
Babn  auf  die  effektoriscbe  zu  gelangen,  und  da  die  spezifiscbe  Be- 
teiligung  der  Ganglienzellen  an  den  Reflexvorgangen  nacb  meinen 
Versucben  hochst  zweifelbaft  ist,  so  werden  wir  aucb  die  Ursacbe 
der  Verzogerung  in  das  Gitter  bineinverlegen  und  annehmen,  daB  der 
LeitungsprozeB  bier  einen  Widerstand  erfabrt.  Daraus  ergibt  sicb  als 
Konsequenz,  daB  der  Widerstand  wacbst,  wenn  die  Reizwelle  mebrere 
Gitter  zu  durcbsetzen  bat.  Die  Verzogerung  wird  nocb  groBer  werden, 
und  der  auslosende  Reiz  starker  sein  miissen.  DaB  dies  ricbtig  ist, 
zeigen  Experimente ,  welcbe  unter  dem  EinfluB  der  Ganglienzell- 
hypothese  angestellt  sind,  und  welcbe  unter  anderm  beweisen  sollten, 
daB  die  Verzogerung  groBer  ist,  wenn  mebrere  Ganglienzellen  durcb- 
setzt  werden  miissen.  Da  nun  Gitter  und  Ganglienzellen  immer  in 
enger  Beziebung  zueinander  steben,  so  gelten  die  auf  die  Ganglien- 
zellbypotbese  stimmenden  Versucbe  grade  so  gut  fur  die  Fibrillen- 
gitterbypotbese. 

Wundt  (1876)  verglicb  die  Dauer  der  einfacben  Reflexzuckung 
(beim  Froscb)  mit  der  gekreuzten  Reflexzuckung  und  derjenigen  bei 
Langsleitung.  (Eine  sensible  Wurzel  der  linken  Seite  wurde  gereizt 
und  die  Bewegung  des  gekreuzten  Gastrocnemius  aufgescbrieben.  Zum 
Vergleicb  wurde  eine  sensible  Wurzel  der  recbten  Seite  gereizt.  — 
Im  andern  Falle  wurde  ein  Reiz  am  recbten  Vorderarm  angesetzt  und 
der  recbte  Gastrocnemius  scbreiben  gelassen.)  Sowobl  bei  Querleitung, 
wie  bei  Langsleitung  fand  sicb  die  Reflexzeit  urn  etwa  0,004 "  langer 
als  bei  einfacber  Reflexzuckung. 

Einen  recbt  instruktiven  Versucb  bat  Exner  (1874)  nacb  dieser 
Ricbtung  bin  angestellt:  Er  lieB  den  Gastrocnemius  eines  Froscbes 
scbreiben.  Dieser  stand  mit  dem  gesamten  berauspraparierten  Zentral- 
nervensystem  durcb  den  Iscbiadicus  in  Verbindung.  Es  wurde  nun 
das  Nervensystem  successive  vom  GroBbirn  anfangend  mit  einem 
fallenden  Hebel  zerquetscbt.  Der  Zeitmoment  des  Falles  wurde  unter 
den  Kurven  des  Muskels  verzeicbnet,  der  bei  jeder  neuen  Quetscbung 
zuckte.  Die  Latenz  blieb  ziemlicb  gleicb  groB,  solange  die  Quetscbung 
im  Bereicb  des  Gebirns  stattfand.  An  der  Medulla  sank  sie  ziemlicb 
plotzlicb  ab,  urn  dann  beim  Ubergang  auf  den  Nerven  nocb  einmal 
abzuf alien.  Hieraus  wird  es  wabrscbeinlicb ,  daB  der  Reiz  in  der 
Medullagegend  Zellen  resp.  Gitter  zu  passieren  hat. 
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Hierher  waren  auch  all  die  vielen  Versuche  zu  rechnen,  welcbe 
iiber  die  Eeaktionszeit  beim  Menscben  angestellt  sind.  Nach  unseren 
heutigen  anatomischen  Vorstellungen  bat  der  Eeiz  bei  derartigen  Ver- 
sucheii  eine  groBe  Anzabl  von  Zellen  resp.  Gittern  zu  passieren,  und 
es  ist  daber  (ganz  abgesehen  von  eventuellen  psychischen  Einfliissen) 
nur  selbstverstandlich ,  daB  diese  Vorgange  eine  betrachtliche  Zeit  in 
Ansprucb  nebmen.  Bei  starkem  Reiz  und  guter  Ubung  kann  man  es 
bei  der  sogenannten  muskularen  Eeaktion  (besonders,  wenn  die  den 
Eontakt  losende  Hand  den  Reiz  selber  in  Form  ernes  Induktions- 
schlages  empfangt)  bis  auf  etwa  0,08"  herunterbringen.  Die  sen- 
sorielle  Eeaktion  nimmt  bei  gieieber  Versucbsanordnung  etwa  0,12" 
in  Ansprucb ;  bei  scbwacbem  Eeiz  nocb  wesentlicb  mebr.  (Siebe  bieriiber 
die  Lebrbticber  der  Psycbologie.) 

Die  Versucbe,  welcbe  gemacbt  worden  sind,  11111  zu  zeigen,  daB 
die  Verzogerung  in  die  Ganglienzellen  zu  verlegen  ist  ?  konnen  als 
zweideutig  angeseben  werden;  wenn  man  die  neueren  Erkenntnisse  mit 
in  Betracbt  ziebt.  Als  nur  aus  Ganglienzellen  bestebende  Durchgangs- 
statten  sab  man  die  Spinalganglien  an.  Die  Befunde  selbst  sind  nocb 
nicbt  ubereinstimmend  7  indem  Exner  (1877)  keine  Verzogerung  im 
Spinalganglion  fand,  von  Wundt  (1876)  und  andren  aber  eine  solcbe 
konstatiert  wurde.  Wenn  es  sicb  berausstellen  sollte7  daB  bier  wirk- 
licb  eine  Verzogerung  stattfindet,  so  ist  damit  nicbts  gegcn  meine 
Ansicbt  bewiesen,  weil  die  Fibrillen  in  den  Spinalganglien  nicbt  nur 
Zellen  passieren,  sondern  aucb  innerhalb  dieser  Zellen  Gitter  bilden. 

Wir  baben  bereits  geseben,  daB  die  Gescbwindigkeit  der  Nerven- 
leitung  nicbt  nur  bei  verschiedenen  Tieren,  sondern  aucb  innerhalb 
ein  und  desselben  Tieres  sebr  verscbieden  groB  ist.  Die  niotoriscben 
Nerven  des  Hecbtes  durften  wobl  ebenso  scbnell  leiten  wie  die  des 
Froscbes,  im  Olfactorius  desselben  Tieres  wurde  aber  von  Nicolai  eine 
mebr  als  hundertmal  geringere  Gescbwindigkeit  gemessen.  Diese 
schon  in  den  peripberen  Nerven  bestebende  11 ,  enormen 
U n t e r s c b i e d e  b e r e c b t i g e n  u n s  in  den  Fibrillengittern 
eine  ebenso  1  an  g  same  Leitung  anzunehmen,  und  all  ein 
durch  diese  Ubertragung  b  ekannter  Eigenscbaf  te  11  nian- 
cher  Nerven  auf  die  Zentralteile  wird  die  verlangsamte 
Leitung  derselben  aucb  obne  geheimnisvolle  Eigen- 
schaften  der  Ganglienzellen  genii g end  erklart. 
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Reizsummation  und  Bahnung. 

Um  einen  Wirbeltiermuskel  vom  Nerven  aus  zu  erregen,  gentigt 
in  der  Regel  ein  scbnell  voriibergebender  Reiz,  z.  B.  ein  einzelner, 
scbwacber  Induktionsscblag.  Je  steiler  die  Stromscbwankung  ist,  desto 
sicberer  ist  der  Erfolg.  Folgen  mebrere  Reize  scbnell  bintereinander, 
so  ist  der  Erfolg  in  der  Regel  groBer;  die  Reize  summieren  sicb  und 
der  Muskel  geriit  in  einen  mebr  oder  weniger  vollkommenen  Tetanus, 
der  allmablicb  zu  voller  Hobe  ansteigt.  Wirkt  der  einzelne  Instantan- 
reiz  nicbt  auf  den  motoriscben  Nerven  direkt,  sondern  wird  er  an 
einem  sensiblen  Nerven  oder  an  der  Haut  angesetzt,  so  daB  die  Zentral- 
teile  die  Leitung  vermitteln ,  dann  muB  er  ungleicb  groBer  sein ,  um 
uberbaupt  einen  Effekt  auszulosen.  VerbaltnismaBig  scbwacbe  Reize, 
welcbe  aucb  weniger  scbroff  sein  konnen,  bringen  dagegen  einen  aus- 
gedebnten  reflektoriseben  Erfolg  bervor,  wenn  sie  sicb  wiederbolen. 
Die  Reizsummation  ist  bier  nabezu  Bedingung,  damit  ein  Effekt  zu- 
stande  kommt.  Dieser  Gegensatz  zwiscben  direkter  und  reflektoriscber 
Erregung  wiirde  aber  nur  dann  von  prinzipieller  Bedeutung  sein7  wenn 
es  nicbt  Nerven  gabe7  die  ziemlicb  dieselben  Reizbedingungen  ver- 
langen,  wie  die  Zentralteile. 

Wahrend  beim  Froscb  die  steileren  Offnungsinduktionsscblage 
wirksamer  sind  als  die  weniger  steilen  ScblieBungsscblage ,  ist  dies 
bei  der  Krote  nicbt  mehr  der  Fall  (Scbott  und  Grutzner).  Bei  vielen 
wirbellosen  Tieren  ist  eine  Erregung  durcb  einzelne  Induktionsscblage 
uberbaupt  nicbt  moglicb.  Aucb  die  starksten  Scblage  geben  keine 
Zuckung.  Dagegen  wirken  mebrere  einander  folgende  Scblage  aucb 
dann  gut,  wenn  sie  relativ  scbwacb  sind.  Tetaniscbe  Reize  wirken 
gut,  einzelne  Reize  wenig  oder  gar  nicbt.  Bei  Anwendung  des  kon- 
stanten  Stromes  ruft  eine  kurze  ScblieBung  ebenfalls  keine  Reaktion 
bervor,  wabrend  langere  Durcbstromung  des  Nerven  eine  starke  Wir- 
kung  bat  (Scberennerven  vom  Krebs  und  Muscbelnerven,  Biedermanu, 
1886  und  1888,  Nerven  von  Eledone  und  Sipunculus,  v.  Uexktill,  1894, 
Nerven  von  Aplysia  und  Nacktscbnecken ,  Betbe).  (Bei  Mollusken 
liegen  die  Verbaltnisse  ubrigens  nicbt  klar,  weil  die  Nerven  auf  dem 
Wege  zum  Muskel  von  Zellen  unterbrocben  sind.) 

Da  es  bauptsacblicb  die  Nerven  mit  langsamer  Leitung  sind, 
welcbe  starke  Summationserscbeinungen  zeigen,  so  konnte  man  ver- 
sucbt  sein,  die  Summationserscbeinungen  beim  Reflexvorgang  allein 
auf  die  Fibrillengitter  zu  beziehen,  welcben  icb  eine  langsamere  Lei- 
tung zuscbreibe.    Bei  genauerer  Betracbtung  der  Summatioiiserscbei- 
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nungen,  welche  bei  den  Reflexen  zur  Beobachtung  kommen,  durfte 
diese  Erklarung  aber  nicht  als  geniigend  erscheinen: 

Stirling  (1874)  und  Rosenthal  (1875)  besckrieben,  daB  ein  schwacher 
an  sich  reflektorisch  unwirksamer  Reiz  bei  mehrfacher  Wiederholung 
eine  gute  Reflexzuckung  auslosen  konne  und  daB  die  durch  jeden 
Reiz  kervorgebrachte  latente  Veranderung  ziemlich  lange  anhielte. 
Wundt  (1876)  fand,  daB  in  groBeren  Abstanden  an  eine  hintere  Wurzel 
angesetzte  Reize  immer  eine  gleich  hohe  Reflexzuckung  hervorrufen. 
Folgt  aber  ein  zweiter  Reiz  bald  nach  Ablauf  der  ersten  Zuckung, 
so  ist  die  zweite  Zuckung  hoher  und  gedehnter.  Noch  deutlicher  tritt 
dies  hervor,  wenn  die  Wurzel  vor  dem  zweiten  Reize  schwach  tetani- 
siert  wird.  Die  Nachwirkung  des  „modifizierenden  Reizes"  war  auch 
in  diesen  Experimenten  eine  ziemlich  lange. 

Genauere  Angaben  ttber  die  Dauer  der  Nachwirkung  verdanken 
wir  der  Arbeit  von  Ward  (1880).  Bei  Reizen,  welche  unter  der 
Schwelle  blieben,  die  also  an  und  fiir  sich  in  groBeren  Abstanden 
angesetzt,  noch  keinen  reflektorischen  Effekt  hervorriefen,  konnten 
Summationserscheinungen  noch  konstatiert  werden,  wenn  die  einzelnen 
Reize  (Induktionsschlage)  bis  zu  1 "  auseinander  lagen.  Bei  einem 
Reizintervall  von  0,05" — 0,40"  zeigte  sich  nun  eine  ganz  gesetz- 
inaBige  Erscheinung:  Die  Reflexzuckung  tritt  namlich  bei  ein  und 
demselben  Frosch  stets  nach  der  gleichen  Anzahl  von  Reizen  auf.  In 
der  Regel  geniigen  fiinf  bis  zwolf  hintereinander  folgende  Reize.  — 
Nach  diesem  Befund  zu  schlieBen,  bleibt  also  der  durch  jeden  Einzel- 
reiz  hervorgerufene  Erregungszustand  bis  zu  074  "  in  unverminderter 
Starke  bestehen  und  vermag  durch  jeden  folgenden  Reiz  eine  nun 
wieder  ebenso  lange  anhaltende  Steigerung  zu  erfahren.  -  -  Es  fragt 
sich,  ob  diese  lange  Nachwirkung  vorhergegangener  Reize  durch  die 
Eigenschaften  langsam  leitender  Fibrillen  geniigend  erklart  wird  und 
ob  nicht  vielleicht  dem  Widerstand  in  den  Zentralteilen  besondere 
Eigenschaften  zuzuschreiben  sind. 

Wie  schon  erwahnt  ,  ist  der  Widerstand  in  den  Zentralteilen  in 
der  Regel  um  so  groBer,  je  mehr  Ganglienzellen  resp.  Fibrillengitter 
der  Reiz  zu  passieren  hat.  Diese  Eigentumlichkeit  war  im  Prinzip 
bereits  klar,  ehe  die  anatomischen  Grundlagen  zu  einer  Lokalisierung 
des  Widerstandes  gegeben  waren.  Johannes  Mitller  sprach  bereits 
den  Satz  aus,  daB  bei  Reizung  einer  Korperstelle  zunachst  die  ihr 
benachbarten  Muskeln  Reflexerscheinungen  zeigen  und  daB  erst  bei 
starkerer  Reizung  die  weiter  entfernten  Muskeln  der  gleichen  Seite 
und  die  Muskeln  der  gekreuzten  Seite  in  Aktion  treten.  Weiter  aus- 
gefiihrt  findet  sich  dieser  Satz  in  den  von  Pfluger  (1853)  aufgestellten 
Reflexgesetzen.  Experimentelle  Begrundungen  wurden  dann  spater 
von  Rosenthal  (1873)  und  Wundt  (1876)  gebracht.   Einige  Ausnahmen 
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von  dieser  Regel  sind  seit  langem  bekannt.  So  kann  z.  B.  bei  Sauge- 
tieren  ein  weit  entfernter  rezeptorischer  Reiz  eher  eine  Pupillenreaktion 
und  eine  allgemeine  Blutdrucksteigerung  hervorrufen,  als  die  dem 
Reizort  am  nachsten  verbundenen  Muskeln  in  Aktion  treten.  Ein  sehr 
giinstiges  Objekt  sind  auch  die  ersten  Antennen  der  Brachyuren. 
Diese  sind  in  standiger  zuckender  Bewegung.  Wird  irgendwo  am 
Korper  ein  Reiz  angesetzt,  der  noch  keine  weiteren  Reflexe  auslost, 
so  werden  doch,  falls  er  nicht  allzuschwach  ist,  die  Antennen  fur 
einen  Moment  ganz  eingezogen.  Diese  Ausnahmen  konnen  aber  wohl 
dadurch  eine  geniigende  Erklarung  finden,  daB  die  betreffenden  Mus- 
keln besonders  leicbt  reflektorisch  erregbar  sind. 

Den  Widerstand  in  den  Zentralteilen  kann  man  sich  nun  eventuell 
in  folgender  Weise  vorstellen:  In  den  Zentralteilen  befindet  sich  in 
der  Nahe  der  Fibrillen  auBer  der  ihnen  iiberall  angelagerten  Fibrillen- 
siiure  eine  andre  Substanz,  welche  mit  der  Fibrillensaure  in  Konkurrenz 
um  die  Affinitatsvalenzen  der  Fibrillen  tritt.  Diese  Substanz  mag  von 
einem  Substrat  immer  neu  gebildet  werden,  zu  ihrer  Bildung  Sauer- 
stoff  bediirfen  und  durch  Sauerstoff  wieder  zerstort  werden,  kurz  eine 
sehr  labile  Substanz  sein.  Wenn  diese  einen  Teil  der  Fibrillen- 
valenzen  in  den  Zentralteilen  inne  hat,  sie  selbst  aber  zur  Fortleitung 
des  Leitungsprozesses  nicht  taugt ,  so  wird  sie  es  verhindern ,  daB 
jeder  kleinste  Reiz  und  jede  kurz  voriibergehende  Zustandsanderung 
der  Umgebung  zu  einer  Reflexbewegung  fiihrt.  Waren  unsere  Zentral- 
teile  ebenso  empfindlich  wie  die  peripheren  Nerven,  besaBen  sie  also 
keine  Dampfung,  dann  witrden  unsere  Muskeln  in  einem  dauernden 
Tanz  begriffen  sein.  Wenn  nun  jede,  durch  einen  rezeptorischen 
Nerven  zugefuhrte  Erregungswelle  einen  Teil  der  Konkurrenzsubstanz 
verdrangt  und  dieser  Zustand  des  Verdrangtseins  einige  Zeit  anhalt, 
so  muB  die  Fibrillenbahn  bei  mehrmaliger  Wiederholung  des  Reizes 
schlieBlich  ganz  frei  von  dieser  dampfenden  Substanz  werden  und  der 
nachste  Reiz  zu  einem  Reflex  fiihren.  Diese  Aufhebung  der  Dampfung 
halt  dann  fur  einige  Zeit  an  und  macht  sich  darin  geltend,  daB  in 
kurzen  Intervallen  wiederholte  und  anfangs  unwirksame  Reize  jedesmal 
zu  einem  Effekt  fiihren.  Kommt  langere  Zeit  kein  neuer  Reiz,  so 
wird  die  Konkurrenz  wieder  wirksam. 

Diese  Hypotkese  soil  nur  den  Widerstand  in  den  Zentralteilen  vor- 
stellbar  machen;  sie  entbehrt  aber  auch  nicht  positiver  Grundlagen.  DaB 
eine  Konkurrenzsubstanz  im  Zentralnervensystem  wirklich  vorhanden 
ist,  scheint  mir  aus  den  in  Kapitel  8  mitgeteilten  Tatsachen  mit 
Sicherheit  hervorzugehen.  Es  wurde  hier  auch  gezeigt,  daB  sie  nicht 
nur  in  den  Ganglienzellen,  sondern  auch  im  Grau  und  in  den  Strang- 
fasern  (aber  nicht  in  den  peripheren  Nervenfasern)  ihre  Wirkung 
entfaltet,    Es  konnte  auch  wahrscheinlich  gemacht  werden,  daB  sie 
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durch  Sauerstoff  zerstort  wird.  —  In  den  Ganglienzellen  wiirde  als 
Konkurrenzsubstanz  eventuell  die  Nisslsaure  in  Betracht  kommen.  In 
der  Tat  konnte  man  eine  Anzahl  von  Daten  hierfiir  anfiikren:  Zu- 
nachst  kommt  die  grofie  Labilitat  der  Nisslsaure  in  Betracht;  dann  die 
groBen  Sckwankungen  in  ihrer  Produktion  und  in  der  Masse  ihres 
Substrates  und  vermutlichen  Erzeugers,  der  Schollen.  Die  Bilder, 
welche  bei  Vergiftungen  erzielt  wurden,  sprechen  bald  fur  bald  wider 
die  Annahme,  doch  konnen  aus  ihnen  nach  meiner  Meinung  noch  keine 
bindenden  Schliisse  gezogen  werden,  weil  in  alien  Versuchen  die  Nissl- 
saure und  das  Substrat  nicht  geniigend  auseinander  gebalten  sind. 
Hier  haben  neue  Untersuchungen  einzusetzen,  welche  vor  allem  auch 
die  Loslichkeitsverhiiltnisse  der  Nisslsaure  mit  in  Betracht  ziehen. 

Eine  Stiitze  der  Annahme  sehe  ich  in  folgenden  Erscheinungen : 
In  den  Nervennetzen  der  Medusensubumbrella  und  der  Herzkammer, 
in  welche  zahlreiche  kleine  Ganglienzellen  eingestreut  sind  (S.  87  u.  92), 
ist  kein  Dekrement  der  Erregung  zu  konstatieren.  1st  das  Netz  an 
einer  Stelle  erregt,  und  gibt  es  in  der  dieser  zunachst  gelegenen  Mus- 
kulatur  eine  Zuckung,  so  dehnt  sich  die  Erregung  auch  mit  Sicherheit 
auf  die  ganze  Subumbrella  resp.  die  ganze  Herzkammer  aus.  In 
diesen  Zellen  fehlt  aber,  soweit  ich  sehe,  jede  Spur  von  Nisslsaure 
(d.  h.  primarfarbbarer  Zellleibsubstanz).  Legt  man  das  Riicken- 
mark  eines  Frosches  oder  eines  Hundes  frei,  ohne  eine  weitere  Ope- 
ration zu  machen,  so  zeigt  sich,  wie  bekannt,  fast  immer  entweder 
direkt  oder  nach  einem  Stadium  der  Depression  eine  auBerordentliche 
Steigerung  der  Ref lexerregbarkeit ;  aber  nur  in  den  Gebieten,  welche 
von  den  bloBgelegten  Teilen  innerviert  werden.  Diese  Steigerung  kann 
mehr  als  einen  Tag  anhalten  und  verschwindet  dann  allmahlich  (manch- 
mal  tritt  sie  erst  am  Tage  nach  der  Operation  ein).  Bei  einer  der- 
artigen  Operation  handelt  es  sich  im  wesentlichen  wohl  um  eine  voriiber- 
gehende  Storung  der  Blutzuf  uhr,  welche  nach  Untersuchungen  Nissls  stets 
mit  einer  Verminderung  der  farbbaren  Substanz  beantwortet  wird.  — 
Neben  der  Nisslsaure  —  wenn  dieselbe  iiberhaupt  als  Konkurrenz 
substanz  auf zuf  assen  ist  —  wiirde  aber  j  e  d  e  n  f  a  1 1  s  noch  eine  andere 
Substanz  in  Betracht  kommen,  da  die  Abspaltung  der  Fibrillensaure  bei 
der  Erstickung  nachweislich  nicht  auf  die  Ganglienzellen  beschrankt  ist. 

Bei  dieser  Auffassung  der  Summationserscheinungen  scheint  mir 
die  Annahme  von  Exner  (1882),  daB  die  Summation  nur  ein  spezieller 
Fall  der  Bahnung  ist,  sehr  plausibel.  Jeder  Reiz  bahnt  eben  durch 
Verdrangung  der  dampfenden  Substanz  den  Weg  fiir  jeden  folgenden. 
Unter  Bahnung  im  engeren  Sinne  versteht  Exner  das  leichtere  An- 
sprechen  reflektorischer  Erregungen,  wenn  Reizung  gewisser  andrer 
Rezeptionsorgane  oder  Nervensystemteile  vorauf  gegangen  ist  oder 
gleichzeitig  geschieht : 

Be  the,  Nervensystem.  23 
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Exner  reizte  bei  Kaninchen  gleickzeitig  oder  kurz  nackeinander 
die  Hirnrinde  und  eine  Pfote.  Sind  beide  Eeize  unter  der  Sckwelle, 
so  geben  sie  zugleick  angesetzt  eine  Zuckung.  Dasselbe  ist  der 
Fall7  wenn  sie  bis  zu  0,6"  nacheinander  angesetzt  werden.  Gibt 
jeder  Reiz  fur  sick  schon  eine  Zuckung,  so  ist  deren  Hoke  vergroBert, 
wenn  beide  Reize  zugleich  oder  kurz  kintereinander  erfolgen.  Auck 
bei  Kombination  von  Sckallreiz  und  Pfotenreiz  oder  von  Sckallreiz 
und  Rindenreiz  liefi  sick  Baknung  konstatieren. 

Wie  mir  sckeint,  kaben  wir  es  bei  der  Baknung  im  engeren  Sinne 
mit  einer  sekr  weit  verbreiteten  und  fiir  viele  nervose  Prozesse  kockst 
wicktigen  Ersckeinung  zu  tun.  So  fand  z.  B.  v.  Uexkiill  (1899),  daB 
die  Giftzangen  der  Seeigel  (gemmiformen  Pedicellarien)  nur  dann  auf 
meckanischen  Reiz  zuklappen,  wenn  dem  ineckaniscken  Reiz  ein  cke- 
miscker  vorkergekt.  Merzbacker  (1900)  sak  beim  Frosck  an  sick  un- 
wirksame  meckaniscke  und  pkotiscke  Reize  miteinander  vereint  wirksam. 
—  Bei  vielen  Tieren  z.  B.  beim  Frosck  und  bei  den  Crustaceen  ist  zum 
Vollzug  des  Gescklechtsaktes  durck  das  Manncken  das  Zusammen- 
wirken  ckemiscker  und  meckaniscker  Reize  notwendig.  Beim  Frosck 
(Goltz,  1869)  geht  dieser  ckemiscke  Reiz  nur  wakrend  der  Gesckleckts- 
reife  vom  Weibcken  aus,  beim  Carcinus  (Betke,  1897)  nur  dann,  wenn 
das  Weibcken  sick  eben  gekautet  kat.  Ist  diese  Bedingung  des  ckemiscken 
Reizes  nickt  erf  iillt,  so  kann  man  durck  Aneinanderlegen  von  Manncken 
und  Weibcken  keine  Umklammerung  erzielen.  (Die  Umklammerung 
kommt  beim  Carcinus  aber  dann  zustande,  wenn  durck  Zersckneidung 
der  Scklundkommissuren  die  Verbindung  zwiscken  den  Umklammerungs- 
organen  und  den  Ckemorezeptionsorganen  aufgekoben  ist.)  Auck  aus 
dem  Bereick  des  Bienen-  und  Ameisenlebens  lieBen  sick  eine  ganze 
Anzakl  derartiger  Beispiele  anfiikren. 

In  alien  diesen  Fallen  wird  man  sick  mit  der  Erklarung  durck 
Baknung  begniigen  konnen.  Diese  selbst  wird  man  aber  dadurck  er- 
klaren  konnen,  daB  der  baknende  Reiz  dampfende  Hinder- 
nisse  an  den  Fi brill  en  kinwegraumt. 


NEUNZEHNTES  KAPITEL. 


Die  Wirkungen  von  Giften  auf  das  Nervensystem. 

Steigerung  der  Erregbarkeit  durch  Alkohol  bei  den  Medusen  S.  359. 

Es  liegt  nicht  in  dem  Plane  dieses  Buches,  in  eine  Besprechung 
der  verschiedenen  Nervengifte  einzutreten ;  ich  miiB  dies  auch  selion 
desbalb  unterlassen,  weil  meine  Kenntnisse  in  der  Hauptsache  aus 
der  Literatur  geschopft  sincl  nnd  sicb  nur  in  wenigen  Punkten  auf 
eigne  Beobachtungen  stiltzen  konnen.  Dalier  beschranke  icb  niieb 
darauf,  zu  untersuchen,  ob  meiner  Auffassung  vom  nervosen  Ge- 
scbeben  wesentlicbe  Scbwierigkeiten  aus  toxikologiscben  Tatsachen 
erwacbsen. 

So  verscbieden  sicli  die  Wirkungen  der  einzelnen  Nervengifte 
auBern,  so  kebren  docb  immer  zwei  Erscbeinungen  wieder:  Erreg- 
barkeitssteigerung ,  welcbe  bis  zu  tetanischen  Krampfen  fiihrt,  und 
Labnmng.  Beide  Wirkungen  finden  sicb  fast  nie  ganz  voneinander 
getrennt,  sondern  geben  bei  den  meisten  Giften  ineinander  iiber.  Bald 
tritt  die  eine  Erscheinung,  bald  die  andre  mehr  in  den  Vordergrund. 
Die  Erregbarkeitssteigerung  kann  beinabe  oder  ganz  feblen  (bei  den 
eigentlicben  Narcoticis) ;  ist  aber  eine  Erregbarkeitssteigerung  vor- 
banden  (bei  Ammoniak,  Strychnin  u.  s.  w.) ,  so  gebt  sie  bei  starkerer 
Einwirkung  des  Giftes  stets  in  Labmung  iiber. 

Der  primare  Angriffspunkt  der  meisten  Gifte  liegt  in  den  Zentral- 
teilen;  einige  wenige  (Curare  u.  s.  w.)  wirken  anscbeinend  in  der 
Hauptsacbe  auf  die  peripberen  Nervenendigungen ;  es  gibt  aber  kein 
Gift  7  dessen  Wirkung  sicb  zuerst  an  den  Nerven  selber  bemerkbar 
macbt.  Viele  Forscber  baben  bierin  eine  Spezifitat  der  zentralen  und 
peripberen  Enden  der  Nerven  gegeniiber  ibren  glatt  und  parallel  ver- 
laufenden  Teilen  seben  wollen.  Mir  will  es  aber  scbeinen  -  -  und 
dies  ist  besonders  von  anatomiscber  Seite  scbon  mebrfacb  angedeutet 
worden  —  daB  der  Grund  der  Bevorzugung  nicbt  unbedingt  in  spezi- 
fiscben  Unterscbieden  gesucbt  werden  muB7  sondern  bereits  binreicbend 
durcb  mecbaniscbe  Verbal tnisse  erklart  werden  kann. 

Bei  samtlicben  Tieren  von  den  Wiirmern  aufwarts  (vielleicbt  auch 
nocb  ab warts)  sind  die  eigentlicben  Nervenfasern  d.  b.  cliejenigen 
Leitungsbabnen^  in  denen  die  Neurofibrillen  parallel  verlaufen  und  keine 
Verbindungen  untereinander  eingeben,  durcb  mehr  oder  weniger  scbwer 
durcbdringlicbe  Hiillen  gescbiitzt7  wabrend  an  den  peripberen  Enden 
und  im  Neuropil  die  Nervenfasern  resp.  die  Fibrillen  bloBliegen.  Am 
besten  gescbiitzt  sind  die  markbaltigen  Nervenfasern  der  Wirbeltiere, 
wovon  man  sicb  leicbt  iiberzeugen  kann7  wenn  man  die  friscben  Fasern 


356 


Die  Wirkungen  von  Giften  auf  das  Nervensystem. 


in  moglichst  indifferente  Farblosungen  legt  oder  ganze  Tiere  vital 
injiziert  (Ekrlich).  AuBerordentlich  langsam  und  fast  ausschlieBlich 
von  den  Ranvierschen  Sclmiirringen  aus  dringt  die  Farbe  zum  leitenden 
Element,  den  Neurof ibrillen ,  vor.  AuBer,  daB  die  Markscheiden  bei 
ihrer  fettartigen  Beschaffenheit  schwer  fiir  wasserlosliche  Stoffe  durch- 
dringlich  sind,  wirken  sie  auch,  wie  mir  scheint,  insofern  schiitzend, 
als  sie  nicht  nur  mancbe  Farbstoffe,  sondern  anch  andre  Stoffe  z.  B. 
Narcotica  aufspeichern  und  so,  wenn  die  Menge  derselben  nicht  zu 
groB  ist,  an  der  Einwir.kung  auf  die  Fibrillen  verhindern.  Einen  guten 
Schutz  gewahren  aucb  die  Hiillen  der  sympathischen  Fasern.  Viel 
weniger  gut  sind  die  marklosen  Fasern  der  Wirbellosen  geschiitzt, 
obgleicb  die  Dicke  der  Hiillen  bei  manchen,  z.  B.  bei  Mollusken,  nicht  un- 
erheblich  ist.  In  der  grauen  Substanz  (dem  Neuropil)  und  in  den 
Ganglienzellen  sind  die  Fibrillen  im  Gegensatz  zu  den  peripheren 
Nerven  gar  nicht  oder  nur  sehr  wenig  geschiitzt,  so  daB  jede  Substanz, 
die  der  Blutstrom  mit  sich  fiihrt,  sehr  leicht  an  sie  herangelangen 
kann.  Zu  diesen  Unterschieden  konimt  noch,  daB  die  Nerven  der 
Wirbeltiere  nur  schwach  mit  Blut  versorgt  werden,  wahrend  die 
Vascularisation  der  Zentralteile  sehr  stark  ist.  Bei  niederen  Tieren 
ist  der  Unterschied  in  cler  Blutversorgung  meist  nicht  sehr  groB. 

Es  gibt  nun;  so  weit  ich  aus  der  Literatur  sehe  und  aus  eigner 
Erfahrung  weiB?  kein  einziges  Nervengift,  das  nicht  bei  langerer  Ein- 
wirkung  auch  die  Erregbarkeit  der  Nervenstamme  verandert  und 
schlieBlich  fiir  immer  oder  voriibergehend  vernichtet.  Dabei  ist  es 
nicht  einmal  immer  notig,  wesentlich  mehr  Gift  zuzuftihren,  als 
zur  Hervorrufung  maximaler  Giftwirkungen  im  Gebiet  des  Zentral- 
nervensystems  notig  ist,  sondern  man  muB  nur  langer  warten, 
bis  der  Effekt  eintritt.  Bei  Wirbellosen,  bei  denen  die  Schutzvorrich- 
tungen  der  Nervenfasern  nicht  so  stark  ausgebildet  sind ,  wie  bei 
Wirbeltieren,  ist  diese  Differenz  sehr  viel  geringer.  So  fand  ich  z.  B. 
bei  der  Athernarkose  von  Langusten  (Palinurus),  daB  dann,  wenn  die 
Reflexe  vollkommen  erloschen  sind,  bereits  eine  bedeutende  Beein- 
trachtigung  der  direkten  Erregbarkeit  motorischer  Nerven  eingetreten 
ist.  Mir  scheint  es  daher  bei  vielen  Giften  ungerechtfertigt,  von  ihrer 
spezifischen  Wirkung  auf  die  Zentralteile  zu  sprechen,  und  ich 
glaube,  daB  der  Hauptgrund,  weswegen  die  Wirkung  sich  zunachst 
auf  Zentralorgane  erstreckt,  in  der  groBeren  Zuganglichkeit  dieser  Teile 
beruht.  Noch  weniger  scheint  es  mir  berechtigt,  von  einer  spezifischen 
Einwirkung  auf  die  Ganglienzellen  (in  ihrer  Eigenschaft  als  Z  ell  en) 
zu  sprechen  und  einige  Gifte  direkt  als  Ganglienzellgifte  zu  bezeichnen. 
Man  diirfte  dies  nur  dann  tun,  wenn  man  den  Nachweis  gefiihrt,  daB 
diese  Substanzen  auf  die  Neurofibrillen  iiberhaupt  nicht  einzuwirken 
imstande  sind. 
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Wenn  wirklich ,  wie  ick  meine ,  die  Eigenschaf  ten  des  leitenden 
Elements  durch  das  ganze  Nervensystem  hindurch  im  Prinzip  die 
gleichen  sind,  so  kann  das  Studium  der  Giftwirkung  an  den  peripheren 
Nerven  entsckieden  von  Nutzen  sein,  urn  dem  Wesen  der  Giftwirkung 
naher  zu  komnien,  weil  bei  diesen  Teilen  des  Nervensystems  alle 
MaBnabmen  einer  besseren  Kontrolle  unterliegen.  Wenn  man  die 
Voraussetzung  der  prinzipiellen  Gleichartigkeit  macht,  so  kann  die 
Tatsacke,  daB  bei  der  Vergiftung  ernes  normalen  Tieres  die  Gift- 
wirkung auf  die  Nervenstamme  gar  keine  Rolle  spielt,  als  gleichgiiltig 
angeseben  werden.  Bis  jetzt  bat  aber  grade  diese  Tatsacbe  die 
Pbarmakologen  von  einer  geniigenden  Beriicksicbtigung  der  Gift- 
wirkung auf  die  Nerven  abgehalten,  weil  sie  von  vornberein  von  der 
prinzipiellen  V erscbiedenbeit  zwiscben  den  peripheren  Nerven  mid  den 
Zentralteilen  tiberzeugt  waren.  An  den  peripheren  Nerven  kann  fest- 
gestellt  werden,  inwieweit  ein  Gift  auf  die  Neurofibrillen  selber  ein- 
zuwirken  imstande  ist;  bleiben  dann  nocb  Erscheinungen  bei  der  Ver- 
giftung des  ganzen  Tieres  iibrig,  welcbe  sich  nicht  durch  die  am 
Nerven  gefundenen  Einfliisse  erklaren  lassen,  so  kann  man  diese  auf 
Konto  besonderer  Eigensckaften  der  Zentralteile  (aber  nicbt  gleich 
der  Ganglienzellen)  setzen,  so  weit  sie  nicbt  durch  periphere  Wirkungen 
auf  die  Muskulatur,  die  Driisen,  die  Endorgane  u.  s.  w.  bedingt  sind. 
Da  wir  eine  spezifiscbe ,  in  den  Zentralteilen  dampfende  Substanz 
angenommen  haben,  so  kann  es  natitrlich  aucb  Gifte  geben,  welcbe 
speziell  diese  angreifen.  Es  kann  aber  andre  geben;  welcbe  uberall, 
wo  sie  auf  Fibrillen  treffen,  auf  diese  mid  auf  sie  allein  einwirken; 
am  starksten  wird  dies  natitrlich  dort  der  Fall  sein,  wo  die  Fibrillen 
ihrer  Einwirkung  ohne  Scbutz  ausgesetzt  sind.  Schliefilich  kann  es 
8ubstanzen  geben,  welcbe  sowobl  auf  die  Fibrillen  selber,  als  aucb 
auf  die  vorausgesetzten  Dampfungen  EinfluB  haben. 

Als  Gifte,  bei  denen  wir  nur  eine  allgemeine  Einwirkung  auf  die 
Fibrillen  selber  anzunehmen  brauchen,  mochte  ich  in  erster  Linie  die 
eigentlichen  Narcotica  (Ather,  Alkobol,  Chloroform  u.  s.  w.)  ansehen. 
Wie  lange  bekannt  (siehe  S.  268),  ist  es  leicht,  durch  diese  Mittel,  die 
ja  im  Grande  allgemeine  Lebensgifte  sind,  periphere  Nerven  in  Nar- 
kose  zu  versetzen.  Es  kommt  dabei  fiir  mis  weniger  auf  die  Herab- 
setzung  der  Erregbarkeit  als  vielmehr  auf  die  Behinderung  der  Leit- 
fabigkeit  an.  Je  langer  die  narkotisierte  Strecke  ist,  desto  geringere 
Grade  der  Narkose  reichen  aus,  um  die  Leitung  aucb  fiir  starkste 
Reize  zu  unterbrecben.  Die  Erregungen  aber,  welcbe  bei  den  Re- 
flexen  fortgeleitet  werden,  erreicben  wohl  nie  die  Starke  derer,  welcbe 
bei  unseren  kiinstlichen  Reizen  zustande  kommen,  wie  man  wohl 
daraus  ersehen  kann,  daB  die  reflektorisch  vermittelten  Erregungen 
motorischer  Nerven  durch  viel  geringfiigigere  Schadigungen  unterdriickt 
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werden  als  diejenigen,  welche  durch  direkte  Reizung  dieser  Nerven 
hervorgebracht  werden.  (So  fand  z.  B.  Ducceschi,  1900,  daB  schon 
bei  geringfiigiger  Kompression  ernes  motorischen  Nerven  auf  reflekto- 
rischem  Wege  keine  Zuckimgen  mehr  vermittelt  werden,  wahrend  ober- 
balb  am  Nerven  angesetzte  elektriscke  Reize  nocb  kraftige  Zuckungen 
verniitteln.)  Demnacb  stent  der  Annabme  nicbts  im  Wege,  daB  die 
bei  der  Narkose  eintretenden  zentralen  Lahmungen 
auf  einer  Narkose  der  im  Zentrum  freiliegenden  Fi- 
bril 1  e  n  b  a  b  n  e  n  b  e  r  u  b  e  n. 

Wie  ich  auf  Seite  289  gezeigt  babe,  bestebt  die  Wirkung  der 
Narcotica  auf  die  Fibrillen  darin,  daB  sie  die  Bewegungsfahigkeit  der 
Fibrillensaure  zuerst  verlangsamen  unci  dann  aufbeben.  Hierdurcb 
ist  ein  Weg  gegeben,  wie  man  sicb  iiberbaupt  die  Wir- 
kung derNarcotica  vorstellen  kann.  —  In  den  letzten  Jabren 
baben  Hans  Meyer  (1899)  und  Overton  (1901)  die  Beobacbtung  ge- 
maeht,  daB  alle  narkotisierenden  Substanzen  in  Fett  loslich  sind  und 
daB  der  Grad  ibrer  Wirksamkeit  von  dem  Grade  dieser  Losungsfahigkeit 
abhangig  ist.  Sie  bauen  darauf  die  Hypothese  auf,  daB  die  Losungs- 
fahigkeit in  Fettsubstanzen  die  CJrsacbe  der  narkotiscben  Wirkung  sei, 
indem  sie  gewissen  Fettsubstanzen  der  grauen  Substanz  (Gebirnlipo'ide), 
vornebmlicb  der  Ganglienzellen,  eine  Rolle  bei  den  zentralen  Prozessen 
zuscbreiben.  Trotz  der  iiberrascbenden  tlbereinstimmung  zwiscben 
narkotiscber  Wirkung  und  der  Loslicbkeit  in  Fettkorpern  mocbte  icb 
docb  Zweifel  gegen  die  Deutung  erbeben,  daB  die  Loslicbkeit  der 
Narcotica  in  den  Gebirnlipoiden  (Lecitbin,  Cbolesterin)  bei  der  Narkose 
die  Hauptrolle  spielt.  Nach  den  Untersucbungen  von  Tbudicbum, 
welcbe  einen  Ansprucb  auf  Genauigkeit  erbeben  durfen,  ist  die  Masse  an 
atherloslichen  Substanzen  (Kepbalin,  Lecitbin,  Cbolesterin)  in  der  grauen 
Substanz  wesentlicb  geringer  als  in  der  weiBen  Substanz  (l,9°/0 :  ll,5°/0), 
wahrend  Meyer  und  Overton  zur  Erklarung  der  groBeren  Empfindlicb- 
keit  der  grauen  Substanz  gegen  Narcotica  ein  umgekebrtes  Verhaltnis 
voraussetzen.  —  Wie  Overton  festgestellt  hat,  ist  die  relative  Menge  von 
Alkohol  u.  s.  w.,  welche  zur  vollstandigen  Narkose  notig  ist,  bei  sehr  ver- 
schiedenartigen  Tieren  gleich  groB;  die  Nervensysteme  dieser  Tiere  baben 
aber  sicherlich  einen  sehr  verschiedenen  relativen  Gehalt  an  atberlos- 
licben Substanzen;  bei  Krustazeen  ist  der  der  Atherauszug  z.  B.  minimal. 

SchlieBlich  sei  nocb  angefiibrt,  daB  die  Substanzen  des  Nerven, 
auf  welche  eine  sichtbare  Einwirkung  der  Narcotica  zu  konstatieren 
ist,  die  Fibrillen  und  die  Fibrillensaure  keine  Fettsubstanzen  sind. 
Danach  mochte  ich  dem  von  Hans  Meyer  und  Overton  aufgedeckten 
Verhaltnis  nicht  die  Bedeutung  zuscbreiben,  welche  sie  und  andre  ihm 
geben  (siebe  Gottlieb,  1902),  wenngleich  ich  eine  mittelbare  Beteiligung 
der  „Gehirnlipoidea  bei  der  Narkose  fiir  wahrscheinlicb  halte. 
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Am  peripheren  Nerveu  laBt  sich  im  Anfangsstadium 
der  Narkose  stets  eine  Steigerung  d e r  Erregbarkeit  nach- 
weisen,  welche  erst  allmahlich  in  das  depressive  Stadium  iibergeht. 
Eine  gesteigerte  Erregbarkeit  soil  nun  nach  Schmiedeberg,  Kraepelin 
und  andern  bei  der  Narkose  des  ganzen  Menscken  oder  Tieres 
nicht  existieren.  Die  zu  beobaclitenden  Exaltationen  Berauschter  und 
schwach  Narkotisierter  werden  von  cliesen  Autoren  auf  Lahmung 
von  Hemmungsvorrichtungen  des  Zentralnervensystems  zuritckgeftikrt. 
Diese  Erklarung  ist  zwar  durchaus  ausreickend ,  aber  sie  ist  doch 
nicht  absolut  zwingend  und  es  scheint  mir  nicht  ausgeschlossen ,  daB 
den  Exaltationszustanden  wenigstens  zum  Teil  eine  erhohte  Erregbarkeit 
zu  Grunde  liegt.  Wenn  wirklich  keinerlei  echte  Erregbarkeitssteigerung 
bei  den  Narcoticis  der  Fettreihe  vorkommt,  so  konnte  man  hierfiir  die 
Dampfungen  der  Zentralteile  verantwortlich  niachen,  welche,  wenn  sie 
unverandert  fortbestehen ,  sehr  wohl  die  erhohte  Erregbarkeit  der 
Fibrillen  an  der  Betatigung  verhindern  konnten.  DaB  eine  wirkliche 
Steigerung  der  Erregbarkeit  eintreten  kann7  schlieBe  ich  ausVersuchen 
bei  Medusen. 

Bekanntlick  (s.  auch  S.  106)  erloschen  die  spontanen  rhythmischen 
Bewegungen  der  Medusen,  wenn  man  die  Tiere  der  Randkorper  beraubt. 
Auf  Einzelreize  treten  einzelne  Kontraktionen  ein.  Wird  tetanisch  an 
einer  Stelle  (oder  mit  dauernden  chemischen  Reizen)  gereizt,  so  wird 
die  Reizung  wie  beim  Herzen  mit  eignem  Rhythmus  beantwortet.  Hort 
der  Reiz  auf7  so  werden  auch  die  rhythmischen  Bewegungen  wieder 
eingestellt  und  bleiben  bis  zum  Gewebstode  aus?  wenn  keine  neuen 
Reize  einwirken  und  das  Wasser  frisch  erhalten  wird.  —  Zur  Be- 
stimmung  der  Reizschwelle  messe  ich  entweder  den  Rollenabstand, 
welcher  grade  imstande  ist  bei  tetanischer  Reizung  rhythmische  Kon- 
traktionen hervorzubringen ,  oder  ich  lasse  auf  das  flach  auf  dem 
Riicken  liegende  und  eben  mit  Meerwasser  bedeckte  Tier  Wasser- 
tropfen  von  gleicher  GroBe  fallen  und  bestimme  den  Abstain!  7  bei 
welchem  grade  auf  jeden  fallenden  Tropfen  eine  Kontraktion  erfolgt. 

Nachdem  bei  einer  randkorperf reien  Cotylorrhiza  die  Reiz- 
schwelle bestimmt  ist?  wird  dieselbe  in  Seewasser  gebracht7  dem  ein 
halbes  Volumprozent  Alkohol  zugesetzt  ist.  Nach  etwa  einer  Minute 
f angt  die  Erregbarkeit  fast  immer  an  bedeutend  zu 
steigen7  so  daB  man  die  Fallhohe  der  Tropfen  urn  mehrere  Zenti- 
meter  verringern  resp.  die  Rollen  weiter  voneinander  entfernen  kann. 
(Z.  B.  Fallhohe  vorher  20  cm,  nachher  12  — 15  cm;  Rollenabstand 
vorher  12  cm,  nachher  15  cm.)  Sehr  viel  auffalliger  ist  aber  die 
Neigung  der  Alkoholtiere  (NB.  ohne  Randkorper!)  auf  ein- 
m  a  1  i  g  e  n  Reiz,  j  a  s  o  g  a  r  s  p  o  n  t  a  n  rhythmische  K  o  n  t  r  a  k  - 
tionsreihen  a u s z u f ii h r e n }   wie   sie   sonst  nur  bei  Tieren  mit 


360 


Die  Wirkungen  von  Giften  auf  das  Nervensystem. 


Randkorpern  zur  Beobachtung  gelangen.  In  der  Regel  zeigen  diese 
Kontraktionen  eine  geringere  Koordination  als  bei  nornialen  Tieren 
(die  Kontraktion  beginnt  nicht  iiberall  zur  gleichen  Zeit,  sondern  fangt 
bald  hier  bald  dort  an)  und  die  Ausgiebigkeit  der  Bewegungen  ist 
geringer. 

Bei  manchen  Exemplaren  kommt  es  auf  jeden  leichten,  meeha- 
nischen  Reiz  nur  zu  3 — 4  Kontraktionen ,  bei  andern  treten  aber  Pe- 
rioden  auf,  welche  an  Zabl  der  Bewegungen  die  Perioden  nornialer 
Tiere  iibersteigen.  Die  normale  Cotylorrhiza  macht  gewohnlich  nur 
Serien  von  20 — 60  Kontraktionen,  auf  die  Ruhepausen  von  verschieden 
langer  Dauer  (5 — 20")  folgen.  Bei  randkorperfreien  Tieren,  die  in 
Alkohol-Seewasser  lagen,  babe  ich  Serien  von  80 — 400  Kontraktionen 
beobacbtet.  Nach  diesen  langen  Reihen  sind  die  Tiere  in  der  Regel 
bocbgradig  erschopft.  Sie  bediirfen  einer  Rube  von  vielen  Minuten, 
uni  eine  neue  Kontraktionsreibe  beginnen  zu  konnen  und  reagieren  in 
der  ersten  Zeit  haufig  nicbt  einmal  durcb  Einzelkontraktionen,  wenn 
sie  beriibrt  werden.  Spontane  und  durcb  Reiz  erzeugte  Serien  babe 
icb  nocb  nacb  sechsstimdigem  Aufentbalt  in  Alkobol-Seewasser  be- 
obacbtet. Bringt  man  die  Tiere  in  reines  Seewasser 
z  u  r  u  c  k ,  so  gebt  die  Fahigkeit  auf  Einzelreize  mit  Se- 
rien zu  antworten  wieder  verloren  und  die  Reiz  scb  we  lie 
steigt  wieder  zur  alten  Hoke.  —  Die  Alkobolkonzentration 
kann  bis  zu  andertbalb  Prozent  steigen,  olme  daB  der  Effekt  geandert 
wird.  Bei  boberen  Konzentrationen  macbt  sicb  eine 
depressive,  narkotiscbe  Wirkung  geltend,  welcbe  bis  zur 
vollkommenen  Reflexlosigkeit  fuhrt;  in  reinem  Seewasser  kann  Er- 
bolung  eintreten. 

Da  Alkobol  bei  lokaler  Applikation  gar  keine  oder  nur  sebr  ge- 
ringe  Reizung  bei  den  Medusen  bervorruft  (1 — 3  Prozent),  da  ferner 
die  gesteigerte  Erregbarkeit  erst  nacb  einer  Latenzzeit  von  einer  oder 
mebreren  Minuten  eintritt,  eine  Zeit,  die  geniigen  durfte,  um  den 
Alkobol  bis  zur  Nervenscbicbt  vordringen  zu  lassen,  da  scblieBlicb 
die  gesteigerte  Erregbarkeit  stundenlang  erbalten  bleibt,  so  glaube  ich 
eine  reizende  Einwirkung  auf  die  epitbelialen  Nervenendigungen,  also 
eine  Ref lexerregung ,  ausscblieBen  zu  diirfen,  und  diese  Versuche 
dafiir  anfiihren  zu  konnen,  daB  der  Alkobol  (und  vielleicbt  aucb  andre 
Narcotica  der  Fettreibe)  unter  Umstanden  gesteigerte  Reflexerregbar- 
keit  erzeugt.  — 

Eine  in  der  Hauptsacbe  an  der  dampfenden  Substanz  der  Zentral- 
teile  angreifende  Wirkung  mocbte  icb  den  eigentlicben  Krampfgiften 
zuscbreiben ,  vor  alleni  dem  Stiycbnin.  Ich  glaube,  daB  es  keine 
Schwierigkeiten  bereitet,  sich  dies  vorzustellen.  Ich  habe  oben  die 
einfache  und  durchaus  zulassige  Annahme  gemacht,  daB  der  normale 
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Widerstand  in  den  Zentralorganen  durch  eine  allein  bier  yorhandene 
Konkurrenzsubstanz  (gegeniiber  der  Fibrillensaure)  bedingt  wird.  Es 
kann  nun  sehr  wohl  Substanzen  geben,  welche  diese  Konkurrenzsubstanz 
an  ihrer  Wirksamkeit  verhindern  oder  auch  ihre  Produktion  aufheben, 
ohne  die  Fibrillen  selber  und  ikre*Beziehungen  zu  der  Fibrillensaure 
wesentlich  zu  verandern.  Dadurch  wiirde  den  zentralen  Fibrillen- 
babnen  die  Empfindlicbkeit  der  peripberen  gegeben.  Es  konnte  auch 
der  kleinste  Reiz  zu  einem  Effekt  fiibren  und  es  stande  der  Aus- 
breitung  jedes  Reizes  bis  in  die  entferntesten  Gebiete  des  Nery en- 
systems  nicbts  im  Wege.  Da  das  Strychnin  auf  die  Fibrillen  selber 
nicbt  ganz  wirkungslos  ist,  so  konnen  die  spater  auftretenden  zentralen 
Lahniungen  eventuell  auf  eine  Beeinflussung  dieser  bezogen  werden. 

Ein  weiteres  Eingeben  auf  andre  Gifte  wiirde  keinen  Zweck  haben, 
denn  icb  wiirde  mich  dabei  in  Tbeorien  verlieren,  denen  der  geniigende 
Boden  feblt.  Was  icb  zeigen  wollte,  scbeint  mir  durch  das  Gegebene 
erreicht,  daB  sicb  namlicb  von  toxikologiscber  Seite  meinen  Ideen  keine 
Hindernisse  in  den  Weg  stellen,  daB  durch  sie  sogar  eber  klarere 
Vorstellungen  erlangt  werden ,  als  die  berrscbenden  Ansichten  ermog- 
licben.  Hervorzuheben  ist  nur  noeh  folgendes:  Man  wird  mir  ein- 
werfen,  daB  die  verscbiedenen  Gifte  in  den  Zentralteilen  ibre  Pradi- 
lektionsstellen  haben ;  wenn  z.  B.  die  Narcotica  in  erster  Linie  auf  das 
GroBbirn  wirken,  so  konne  dies  nicbt  auf  den  ja  iiberall  gleichen 
Fibrillen  beruben.  Dagegen  ist  zu  erwidern,  daB  die  Beyorzugung 
immer  nur  graduell  ist  und  daB  sich  bereits  an  samtlichen  andren 
Zentralstatten  eine  starke  Beeintrachtigung  bemerklich  macht,  wenn 
das  Sensorium  zu  scbwinden  anfangt.  In  der  yerscbiedenen  Dicke  der 
Fibrillen,  dem  verscbiedenen  Schutz  innerbalb  der  Zentralorgane ,  der 
yerscbiedenen  Blutversorgung  und  in  vielem  andren  sind  Moglichkeiten 
genug  gegeben ,  urn  diese  Unterscbiede  verstandlicb  zu  machen.  — 
Auf  die  groBe  Wichtigkeit  der  Blutversorgung  und  der  Sauerstoff- 
sattigung  hat  bereits  Ebrlicb  vor  langerer  Zeit  in  umfassender  Weise 
aufmerksam  gemacht.  Ebrlicb  hat  auch  hauptsacblicb  am  Beispiel  der 
Nervenendigungen  auf  Grund  seiner  ausgedebnten  Untersuchungen  iiber 
die  Lokalisation  von  Farbstoffen  begreiflich  gemacht,  wie  durch  Ver- 
schiedenbeiten  des  Milieus  an  Organen,  die  im  Grunde  eine  gleichartige 
cbemische  Bescbaffenheit  haben  diirften,  verschiedenartige  Wirkungen 
auf  die  gleicbe  Ursache  bin  eintreten  konnen. 

Einen  scbwer  zu  iiberwindenden  Einwand  gegen  die  Ansicht,  daB 
auch  die  Zentralteile  in  erster  Linie  Leitungsbahnen  sind,  konnte  man 
in  dem  unzweifelbaft  vorhanclenen  groBen  Sauerstoffbediirfnis  der 
Zentralteile  und  in  ihrer  grofien  Empfindlicbkeit  gegen  Kohlensaure 
sehen.  Icb  babe  diesen  Unterschied  gegeniiber  den  peripberen  Nerven 
bereits  oben  mit  dem  Widerstand  in  Zusammenbang  gebracht,  welcher 
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der  Verbreitung  der  Erregung  in  den  Zentralteilen  entgegengesetzt 
wird.  Wenn  dieser  Widerstand  durch  die  standige  Produktion  einer 
die  Bewegungsfabigkeit  der  Fibrillensaure  dampfenden  Substanz  bervor- 
gerufen  wird,  dann  ist  allerdings  eine  gewisse  Erklarung  fur  den  Ge- 
faBreicbtum  der  Zentralorgane  und  ihre  Empfindlichkeit  gegeniiber 
Kreislaufsstorungen  und  Veranderung  des  Gasgebalts  cles  Blutes  ge- 
geben.  Ob  dies  ausreicht,  wage  ich  aber  nicht  zu  entscbeiden.  Wab- 
rend  icb  also  eine  irgendwie  nennenswerte  Assimilation  und  Dissimi- 
lation in  den  eigentlicb  leitenden  Gebilden,  den  Neurofibrillen,  leugne, 
und  vor  allem  eine  aktive  Beteiligung  der  Assimilation  und  Dissimila- 
tion am  Leitungsvorgang  in  Abrede  stelle,  nebme  icb  solcbe  Prozesse 
in  den  Zentralteilen  zur  Bildung  und  Vernicbtung  der  dampfenden 
Substanz  in  Ansprucb.  Die  Verblutungs-  und  Erstickungskrampfe  finden 
bei  dieser  Annabme  keine  Scbwierigkeiten  der  Erklarung.  Die  Bildung 
der  dampfenden  Substanz  (der  Konkurrenzsubstanz)  wird  gebemnit 
und  damit  wird  die  Erregbarkeit  erbobt  und  die  Ausbreitung  jedes 
Reizes  auf  das  gesamte  Nervensystem  findet  keinen  Widerstand. 

Wie  nun  aus  den  im  acbten  Kapitel  mitgeteilten  Befunden  bervor- 
zugeben  scbeint,  wird  die  Konkurrenzsubstanz  intra  vitam  dauernd  durcb 
Oxydation  zerstort.  Diese  Oxydation  fallt  bei  Erstickung  oder  Ver- 
blutung  fort.  Wenn  nun  die  Bildung  der  Konkurrenzsubstanz  in  der 
ersten  Zeit  nacb  der  Sauerstoffentziebung  zwar  vermindert  ist7  aber 
nocb  fortdauert,  so  mufi  die  Konkurrenzsubstanz  das  Ubergewicbt 
bekommen  und  die  Fibrillensaure  iiberall  im  Zentralnervensystem  aus 
der  Yerbindung  mit  den  Fibrillen  verdrangen  (wie  dies  nacbweislicb 
der  Fall  ist;  siebe  S.  145  u.  f.).  Dadurcb  wird  die  Leitung  im  Central- 
nervensystem  aufgeboben;  und  die  Reflexerregbarkeit  erliscbt.  Nocb 
lange,  nacbdem  dies  eingetreten  ist  ^  werden  die  peripberen  Nerven 
erregbar  gefunden ;  in  diesen  findet  aber  nachweislicb  eine  Abspaltung 
der  Fibrillensaure  nicbt  statt. 

Icb  fiibre  also  das  Sauerstoffbediirfnis  (res p.  die 
starke  Blutversorgung)  der  Zentralorgane  auf  die  Pro- 
duktion und  Regulierung  einer  Substanz  zuriick,  welcbe, 
nur  bier  vorhanden,  der  Dampfung  der  Reflexe  d  i  e  n  t.  v) 


1)  Diese  Anschauimgen  scheinen  rnir  mit  den  neuerdings  von  Winterstein 
(1900)  und  Verworn  (1900)  gemachten  Befunden  nicht  zu  kollidieren. 
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Der  Tonus. 

Versuche  iiber  den  Tonus  bei  Aplysia  S.  368—372.  —  Bei  der  Kontraktion  tritt 
Wasser  aus  clem  Muskel  aus  S.  368.  —  Nach  Herausnahme  des  Zentralnerven- 
systems  tritt  stark  e  Tonussteigerung  ein,  welche  bis  zum  Tode  andauert  S.  370, 
371.  —  Der  Tonus  ist  ein  Ruhezustand  S.  371.  —  Fortleitung  des  Tonusfalls 

bei  Seeigeln  S.  372. 

Am  Anfang  des  vorigen  Jahrhunderts  war  vielfach  die  Meinung 
verbreitet,  daB  die  Muskulatur  des  Korpers  bei  rubiger  Haltung  vom 
Zentralnervensystem  aus  in  einem  dauernclen,  automatiscben  Spannungs- 
zustand,  dem  Tonus  erbalten  wiirde  (iiber  die  Gescbicbte  der  Tonusfrage 
siebe  Heidenbain,  18567  und  Eckbard,  1879).  Diese  Auffassung  bat 
sicb  insofern  als  falscb  erwiesen,  als  von  einer  automatiscben  Funk- 
tion  der  Zentralteile  bier  wobl  keine  Rede  sein  kann.  DaB  aber  ein 
wirklicher  Tonus  existiert,  daran  kann  scbon  lange  kein  Zweifel  mebr 
existieren,  denn  obne  eine  dauernde  und  koordinierte  Spannung  ware 
es  nicbt  moglicb,  daB  ein  Menscb  und  ein  Hund  rubig  stehen,  ein 
Krebs  dauernd  seine  Antennen  vorgestreckt  halten,  ein  Seeigel  seine 
Stacbeln  von  sicb  strecken  konnte.  Nacb  Ausscbaltung  des  Nerven- 
systems  bricbt  ein  Hund  zusammen,  sinken  die  Antennen  des  Krebses, 
und  bangen  die  Stacbeln  des  Seeigels  schlaff  berab.  Der  Tonus  als 
pbysiologiscbes  Pbanomen  ist  geblieben7  aber  die  Ansichten  iiber  sein 
Zustandekommen  baben  sicb  geandert. 

Seit  den  Untersucbungen  von  Brondgeest  (1860)  ist  die  Tonus- 
frage sebr  viel  klarer  geworden :  Brondgeest  durcbscbnitt  dekapitierten 
Froscben  einen  Iscbiadicus  und  bangte  sie  dann  senkrecbt  auf.  Das 
gelahmte  Bein  bangt  dann  scblaff  berab,  wabrend  das  andre  in  einer 
leichten  Beugestellung  gebalten  wird.  Dasselbe  Resultat  erbielt  Brond- 
geest, wenn  statt  des  Iscbiadicus  nur  die  sensiblen  Wurzeln  des  einen 
Hinterbeins  durcbscbnitten  wurden.  Die  Spannung  der  Muskeln  wird 
also  reflektoriscb  besorgt.  (Als  Ausgangspunkt  der  reflektoriscben 
Reizung  werden  die  Haut  und  die  rezeptoriscben  Nervenendigungen 
der  Sebnen  und  Muskeln  angeseben.) 

Hermann  (1861)  fand,  daB  beim  Brondgeestscben  Tonus  nur  ge- 
wisse  Muskeln  der  Beine  beteiligt  seien  und  daB  die  leicbte  Beuge- 
stellung der  Beine  beim  aufgebangten  Tier  nicbts  weiter  als  eine  Vor- 
stufe  zu  der  normalen  Beugebaltung  im  Sitzen  sei.  Ware  diese  beim 
sitzenden  Tiere  erreicbt,  so  hore  der  Tonus  auf.    Durcb  diese  Be- 
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obachtung  wircl  dem  Tonus  seine  Bedeutung  nicht  genommen,  beson- 
ders  da  bei  vielen  andern  Muskelgruppen  eine  Erschlaffung  fast  nie 
eintritt,  wie  z.  B.  bei  den  Antennenmuskeln  der  Krebse.  Sie  kann 
nur  dort  eintreten,  wo  bei  ruhiger  Haltung  eine  geniigende  Unter  - 
stiitzung  durch  die  Unteiiage  stattfindet.  Diese  fehlt  beim  Frosch 
z.  B.  fiir  den  Vorderkorper.  (Durcli  geeignete  MaBnakmen  kann  man 
den  Tonus  der  Vorderbeinmuskel  wesentlicb  erhohen  und  eine  Ruhe- 
stellung  der  Frosche  erzielen,  bei  der  sie  stundenlang  auf  den  ganz 
gestreckten  Vorderbeinen.  ruben.  Verwom,  1897.) 

Bevor  der  Brondgeestscbe  Versuch  veroffentlicht  wurde,  batten 
Heidenbain  (1856)  und  Auerbacb  (1856),  und  bald  nacbber  Schwalbe 
(1865)  gezeigt,  daB  sicb  am  Reflexpraparat  der  Muskel  nicbt  ver- 
langert,  wenn  der  zugehorige  Nerv  durcbscbnitten  oder  seine  Leitungs- 
fakigkeit  durch  einen  konstanten  Strom  unterbrocben  wird.  Ein  Be- 
weis  gegen  die  Existenz  eines  Tonus  kann  jetzt  nicbt  mebr  in  diesen 
Versucben  geseben  werden.  Sie  beweisen  nur,  daB  ein  automatischer 
Tonus  wobl  nicht  existiert  und  daB  der  Reflextonus  etwas  sehr  Ver- 
gangliches  ist  und  die  MiBhandlungen  nicht  ertragt,  welche  die  Her- 
richtung  solcher  Praparate  mit  sicb  bringt.  Der  Tonus  halt  eben  bei 
all  den  Muskeln  und  Muskelgruppen,  welche  unter  natiirlichen  Um- 
standen  nie  sehr  lange  Zeit  im  Tonus  verharren,  auch  unter  unnatur- 
lichen  Bedingungen  nicht  lange  an. 

Ein  groBer  Teil  der  reflektorischen  Erregungen,  welche  den 
Tonus  bestimmter  Muskeln,  z.  B.  der  Hinterbeinmuskeln  von  Hunden 
und  Froschen,  vermitteln,  stammt  jedenfalls  aus  denjenigen  Gebieten, 
in  welchen  der  Tonus  stattfindet.  So  haben  eine  gauze  Anzahl  von 
Arbeiten  der  letzten  Jahre  ergeben  (H.  E.  Hering,  1897,  Bickel,  1897, 
und  andre),  daB  der  Tonus  z.  B.  in  den  Hinterbeinen  wesentlich  herab- 
gesetzt  wird,  wenn  die  zugehorigen  hinteren  Wurzeln  durchschnitten 
werden.  Da  ein  Tonus  aber  auch  nach  Ausschaltung  dieser  rezep- 
torischen  Bahnen  noch  fortbesteht,  so  geht  daraus  hervor,  daB  er  auch, 
wenigstens  zum  Teil,  durch  rezeptorische  Erregungen  andrer  Gebiete 
vermittelt  wird.  Die  Arbeit  von  Merzbacher  (1902)  iiber  die  Eesultate 
nach  der  Durchschneidung  der  hinteren  Wurzeln  des  Kaudalmarks 
von  Hunden  hat  sogar  ergeben,  daB  eine  Anderung  im  Tonus  des 
Schwanzes  nicht  zu  bemerken  ist,  wenn  derselbe  auch  ganz  arezep- 
torisch  gemacht  ist. 

Eine  Hauptquelle  der  Erregungen  fiir  den  Eeflextonus  stammt 
nach  den  ausgedehnten  Untersuchungen  von  I.  R.  Ewald  (1892)  aus 
dauernden  Erregungen  des  inneren  Ohrs,  des  Labyrinths.  Nach  Fort- 
nahme  beider  Labyrinthe  zeigt  sich  besonders  bei  Tauben,  aber  auch 
deutlich  bei  alien  andern  Wirbeltieren  eine  bedeutende  Herabsetzung 
des  Muskeltonus  und  der  absoluten  Muskelkraft.  Da  sich  der  Einflufi 
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jedes  Labyrinths  hauptsachlich  auf  die  gekreuzte  Muskulatur  erstreckt,  so 
treten  nach  Fortnahme  eines  Labyrinths  asymmetrische  Korperhaltungen 
(besonders  anfallsweise)  und  ungleickstarke  Aktivbewegungen  beider 
Seiten  auf.  (Auch  bei  Wirbellosen  lieBen  sich  ahnliche  Einfliisse  der 
Statocysten  auf  den  Tonus  der  Muskulatur  nachweisen  [Bethe,  1897].) 
Diese  auffallenden  Erscheinungen  fuhrten  Ewald  zur  Aufstellung  der 
Hypothese  vom  Tonuslabyrinth.  Die  dauernde  Erregung  der  Mus- 
kulatur vom  Labyrinth  aus  erklart  er  durch  die  Annakme,  daB  in  den 
halbzirkelformigen  Kanalen  durch  Flimmerhaare  ein  dauernder  Fliissig- 
keitsstrom  erzeugt  wird,  welcher  die  Rezeptionshaare  derselben  Gegend 
in  eine  dauernde  Erregung  versetzt.  Von  hier  wird  sie  dann  durch 
das  Zentralnervensystem  zu  den  Muskeln  fortgeleitet. 

Besonders  starke  touische  Erscheinungen  sind  bei  Wirbeltieren 
an  den  Sphinkteren  der  Blase  und  des  Mastdarms  zu  bemerken.  Man 
suchte  eine  Zeitlang  diesen  dauernden  VerschluB  der  Leibesoffnungen 
auf  Elastizitatsverhaltnisse  zuriickzuf iihren ,  weil  derselbe  auch  nach 
dem  Tode  des  Individuums  noch  fortbesteht.  Seit  den  Untersuchungen 
von  Heidenhain  und  Colberg  (1858)  ist  diese  Ansicht  aber  als  unhalt- 
bar  erwiesen.  Diese  Autoren  maBen  zunachst  den  Druck,  welcher 
beim  normalen  Kaninchen  grade  notig  ist,  urn  den  VerschluB  des 
Sphincter  vesicae  zu  sprengen,  d.  h.  bei  welchem  grade  Harntraufeln 
eintritt.  Darauf  warden  die  Tiere  durch  Verbluten  oder  durch  Blau- 
saure  getotet,  wobei  der  Gegendruck  des  Sphinkters  allmahlich  ab- 
nimmt;  bis  auf  einen  geringen  Rest,  der  auch  nach  dem  Tocle  bleibt. 
(Manchmal  wird  wahrend  des  Verblutungskrampfes  Fliissigkeit  aus- 
getrieben.)  —  Vielfache  Untersuchungen  schienen  zu  ergeben,  daB  der 
Tonus  der  Sphinkteren  allein  durch  das  Riickenmark  vermittelt  werde 
(die  zahlreichen  Untersuchungen  iiber  dies  Thema  finden  sich  bei 
Fuld,  18957  referiert).  Goltz  und  Ewald  (1896)  fanden  aber,  daB  dies 
doch  nur  zum  Teil  richtig  ist.  Bei  Hunden;  welchen  ein  groBer  Teil 
des  Riickenmarks  und  auch  die  Regionen  exstirpiert  waren,  welche  als 
Spinkterenzentren  angesprochen  wurden,  sahen  sie  zwar  zunachst  den 
After  klaff en,  mit  der  Zeit  stellte  sich  aber  wieder  ein  Tonus  des  Sphincter 
ani  et  vesicae  ein,  welcher  durch  verschiedenartige  Reize  der  Afterhaut 
verstarkt  werden  konnte.  Bei  Einfiihrung  eines  Fremdkorpers  zeigten 
sich  auch  rhythmische  Kontraktionen.  (Siehe  auch  Fuld,  1895.)  Wah- 
rend alle  andern  quergestreiften  Muskeln,  welche  von  dem  existirpierten 
Riickenmarksstitck  aus  normalerweise  innerviert  warden,  der  Degene- 
ration anheimfielen,  blieb  der  Sphincter  externus  erhalten. 

Diese  Versuche  deuten  ohne  Zweifel  darauf  bin,  daB  die  Sphink- 
teren auBer  vom  Ruckenmark  noch  von  einem  andren  Zentrum  ab- 
hangig  sind,  das  vermutlich  in  der  Nahe  derselben  gelegen  ist.  Ob 
es  sich  nun  bei  dem  sich  wiederherstellenden  Sphinkterentonus  urn 
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einen  wirklichen  Reflextonus  handelt  oder  ob  das  tiefere  Zentrum  einen 
automatiscben  Tonus  hervorruft,  erscbeint  nicbt  sicber  gestellt.  Fur 
die  Reflexnatur  wiirde  allerdings  sprecben7  daB  der  Tonus  auf  Reizung 
der  Anusscbleimbaut  zunimmt.  Soweit  der  Spbinkterentonus  vom 
Eiickenmark  abbangt,  ist  er  wobl  sicber  als  Reflextonus  anzuseben, 
da,  der  Arbeit  von  Merzbacber  (1902)  zirfolge,  nacb  der  Durcbscbnei- 
dung  der  zugeborigen  sensiblen  Wurzeln  zunacbst  derselbe  Effekt  ein- 
tritt ,  wie  nacb  Lumbalmarkexstirpation.  Spater  stellt  sicb  wie  nacb 
dieser  der  Tonus  des  Sphincter  ani  wieder  ber.  (Klaffen  des  Anus 
nacb  Durcbscbneidung  der  binteren  Wurzeln  batte  scbon  Gianuzzi  be- 
obacbtet,  da  die  Tiere  aber  scbnell  starben,  so  war  das  Resultat  nicbt 
eindeutig;  siebe  Fuld,  1895.) 

Bei  den  bisber  besprocbenen  Tatsacben  (mit  teilweiser  Ausnabme 
der  letztgenannten)  batten  wir  es  mit  dem  Tonus  von  Muskulaturen 
zu  tun,  die  nur  scbwer  in  einen  tonischen  Zustand  zu  versetzen  sind. 
Auf  kiinstlicben  Reiz  (vom  Nerven  aus  oder  direkt)  ist  es  uberbaupt 
kaum  nioglicb,  einen  quergestreiften  Muskel  in  einen  Zustand  dauern- 
der;  scbwacber  Kontraktion  zu  versetzen.  Es  ist  dies  wobl  ein  Haupt- 
grund,  weswegen  sicb  so  viele  Pbysiologen  anfangs  so  ablebnend 
gegen  einen  dauernden  Tonus  quergestreifter  Muskeln  verhalten  baben. 
—  Wesentlicb  anders  liegen  die  Verbaltnisse  bei  vielen  (aber  nicbt 
alien)  glatten  Muskeln.  Scbneidet  man  z.  B.  aus  einem  Mollusken  einen 
Muskel  beraus  (siebe  Biedermann,  1886),  so  bleibt  er  lange  Zeit  kon- 
trabiert  und  gebt  haufig  erst  beim  Absterben  oder  bei  Anwendung 
unnatiirlicber  Bedingungen  (bauptsacblicb  Warmeeinwirkung)  in  den 
scblaffen  Zustand  liber,  welcber  fur  den  ungereizten,  quergestreiften 
Muskel  der  natiirlicbe  ist.  Auf  Reizung  tritt  beim  glatten  Muskel 
wieder  toniscbe  Kontraktion  ein,  welcbe  nur  langsam  weicbt. 

Diese  Tonusmuskulatur  tritt  uns  bei  vielen  wirbellosen  Tieren 
(aber  aucb  bei  Wirbeltieren  z.  B.  an  den  Gefafien  und  dem  Ureter) 
entgegen.  Besonders  ausgebildet  findet  sie  sicb  bei  den  Seeigeln. 
Die  bier  obwaltenden,  bocbst  interessanten  Verbaltnisse  baben  v.  Uex- 
kiill  zur  Aufstellung  der  Frage  bewogen,  ob  denn  uberbaupt  der 
scblaffe  Zustand  der  oder  der  einzige  Rubezustand  der  Tonus- 
muskulatur sei. 

Wir  sind  so  gewobnt,  daB  unsere  eigne  Muskulatur  erscblafft, 
wenn  wir  sie  nicbt  innervieren  und  daB  die  meisten  Muskeln  der 
pbysiologiscben  Paradetiere  nur  in  gereiztem  Zustande  verkiirzt  sind, 
daB  es  uns  ganz  selbstverstandlicb  erscbeint,  das  Stadium  des  Lang- 
und  Scblaffseins  iiberall  als  einzigen  Rubezustand  anzuseben  und  jeden 
Zustand  von  Verkiirztsein  auf  Reizung  zuruckzufiibren.  Wenn  wir 
Seeigel  oder  Muscbeln  waren,  wiirde  uns  das  sicberlicb  nicbt  so  selbst- 
verstandlicb vorkommen.    Unsere  Bewegungsmuskulatur ,  an  der  so 
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viele  das  Wesen  der  Kontraktion  zu  ergriinden  gesucht  haben,  stellt 
eben  nur  einen  ganz  einseitig  entwickelten  Spezialfall  formwechsel- 
fahiger  lebender  Substanz  dar,  und  es  ist  sehr  die  Frage,  ob  wir  die 
an  ihr  zu  beobachtenden  Erscheinungen  als  maBgebenden  Ausgangs- 
punkt  fiir  allgemeine  Betrachtungen  iiber  den  Formwechsel  werden 
benntzen  diirfen. 

Uexkiill  deduziert  nun  folgendermaBen :  Bei  den  Wirbeltiermuskeln 
steht  die  Erregung  and  Erregungsleitung  im  Vordergrund  des  Inter- 
esses,  bei  den  Seeigeln  tritt  beides  in  den  Hintergrund  gegen  den 
Tonus  und  die  Tonusleitung.  Wenn  die  Erregung  eine  yoriibergebende 
Zustandsanderung  darstellt,  so  ist  Dauererregung  eine  contradictio  in 
adjecto.  Dieser  Ausdruck  fiir  die  toniscbe  Muskulatur  muB  daher 
fallen,  und  der  Tonus  als  eine  andre  Form  der  Ruhe  angesehen  werden. 
„Das  einzige,  was  wir  von  der  Lebensintensitat  einer  Zelle  zu  sehen 
bekommen,  ist  der  Teil,  der  nicbt  zur  Weiterfiibrung  des  Lebens  dient, 
sondern  in  irgend  einer  Form  nacb  auflen  in  Erscheinung  tritt.  Diese 
Uberproduktion  an  Energie  nennen  wir  Tonus"  (beim  Muskel). 

Nacb  dieser  Auffassung  wiirde,  wenn  icb  recht  verstehe,  ein 
tonusfabiger  Muskel  in  dem  Zustand  weiter  verbarren7  in  den  ibn  die 
letzte  Erregung  versetzt  bat;  er  wiirde  zwar  nicbt  mehr  erregt  sein, 
aber  docb  Arbeit  leisten,  indem  er  mehr  Energie  produzierte  als  bei 
schwacherem  Tonus.  Ich  glaube;  daB  aber  noch  eine  andre  Moglich- 
keit  vorliegt:  Der  tonusfahige  Muskel  leistet  nur  dann  Arbeit,  wenn 
er  aus  einem  Zustand  in  den  andern  iibergeht.  Dem  Zustande  des 
hohen  Tonus  entspricht  wirkliche  Rube,  und  er  auBert  dabei  keine 
hohere  Lebensintensitat  nach  auBen  als  in  schlaffem  Zustande. 

Wenn  man  einen  quergestreiften  Muskel  langere  Zeit  77willkiirlicha 
oder  durch  Reizung  des  Nerven  in  kontrahiertem  Zustande  erhalten 
will,  so  verbraucht  der  Muskel  dabei  sehr  viel  Material  und  gerat 
bald  in  einen  Zustand  hochgradiger  Ermiidung.  Tonusfahige  Muskeln 
konnen  aber  stunden-  und  tagelang  im  Zustande  der  Verkiirzung 
bleiben,  ohne  Ermiidung  zu  zeigen.  Wiirde  hierbei  dauernd  Arbeit 
geleistet,  so  miiBte  der  Stoffverbrauch  nach  Analogie  quergestreifter 
Muskeln  auBerordentlich  groB  sein.  Wenn  man  nun  die  Blutversorgung 
als  MaB  des  Material-  und  Sauerstoffverbrauchs  gelten  laBt,  so  kann 
sehwerlich  von  einer  dauernden  Arbeit  der  Tonusmuskulatur  die  Rede 
sein,  denn  ihre  Blutversorgung  ist  in  der  Regel  geringer  als  die  der 
quergestreiften,  schnellen  Muskulatur.  Es  ware  denkbar,  daB  die  durch 
die  Erregung  hervorgebrachte  Verkiirzung  bei  den  tonisch  erregbaren 
Muskeln  eine  stabile  Modifikation  des  schlaffen  Zustandes  ware,  die 
ohne  Arbeit  der  Fasern  fortbestande  und  nur  auf  neue  Zustands- 
anderungen  hin  in  andre  stabile  Ruhelagen  umgeandert  wiirde. 

Diese  Ansicht  schwebt  nicht  so  in  der  Luft  und  stebt  nicbt  so 
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ohne  Analogien  in  der  unbelebten  Natur  da,  wie  es  manchem  auf  den 
ersten  Blick  scheinen  mockte.  Sckneidet  man  eine  Aplysia  auf,  so 
kehrt  nach  kurzer  starker  Kontraktion  die  mittlere  Schlaffheit  der 
Muskulatur  zuriick.  Beim  Aufsckneiden  ist  die  Leibesboklenfliissigkeit 
ausgelaufen.  Reizt  man  nun  nach  Herausnakme  des  Zentralnerven- 
systems  oftmals  die  Nerven,  so  wird  aus  der  sich  jedesmal  fur  langere 
oder  kiirzere  Zeit  kontrakierenden  tonusfakigen  Korpermuskulatur 
immer  mekr  Serum  ausgetrieben ;  die  Muskeln  werden  jedesmal  kurzer 
und  diinner,  so  daB  der  ganze  Hautmuskelschlauck  nack  einiger  Zeit 
nur  nock  ein  Drittel  oder  ein  Viertel  der  Flacke  einnimmt,  als  nack 
dem  Aufsckneiden.  Wakrend  dieser  Zeit  ist  die  Muskulatur  immer 
karter  geworden  und  sie  ist  jetzt  der  Erscklaffung 
iiberkaupt  nickt  mekr  fakig.  Versuckt  man  einen  Streifen  der 
Muskulatur  aus  dem  Scklauck  kerauszusckneiden ,  so  ziekt  er  sick 
kef  tig  zusammen  und  treibt  eine  Menge  Wasser  aus;  die 
starkste  Verkiirzung  wird  erreickt,  wenn  man  versuckt  das  Korper- 
epitkel  abzupraparieren.  Eine  Erscklaffung  undVerlangerung 
ist  nickt  mekr  moglick,  auck  dann  nickt,  wenn  man  das  Stiick 
in  Serum  legt.  —  Alle  diese  Beobacktungen ,  die  iibrigens  auch  an 
mancken  andern  Mollusken  mekr  oder  weniger  leickt  gelingen,  kat 
sckon  Sckoenlein  gemackt,  wie  er  mir  seiner  Zeit  mitteilte,  als  ick 
ikm  dieselben  Beobacktungen  in  Neapel  mitteilte.  Spater  kat  auck 
Jordan  (1901)  aknlickes  beobacktet.  Wie  dieser  Autor  fand,  wird 
beim  normalen  Tier  Wasser  aus  den  Muskeln  bei  jeder  Kontraktion 
unter  die  Haut  gepreBt  und  von  da  aus  wieder  in  die  Muskeln  auf- 
genommen.  Die  Haut  einer  kontrakierten  Stelle  bekommt  durck  diesen 
Wasseraustritt  das  bekannte  warzige  Ausseken,  das  bei  der  Er- 
scklaffung versckwindet.  —  Sicker  wird  iibrigens  auck  Serum  in  die 
Korperkokle  ausgepreBt.  Zur  Erscklaffung  der  Muskeln  ist  ein  ge- 
wisser  positiver  Druck  in  der  Korperkokle  notig;  wo  von  ick 
mick  mehrfack  iiberzeugt  kabe.  Wenn  nickt  sofort  nack  dem  Auf- 
sckneiden Starre  und  dauernde  Verkiirzung  der  Muskeln  eintritt,  so 
kat  dies  wokl  darin  seinen  Grund,  daB  in  den  Divertikeln  der  Korper- 
kokle langere  Zeit  ein  Vorrat  von  Serum  zuriickbleibt ,  welcker,  wie 
man  sick  wenigstens  an  den  Fliigeln  mit  dem  Manometer  iiberzeugen 
kann,  erst  allmaklick  seinen  positive n  Druck  verliert. 

Wenn  also  bei  der  Kontraktion  der  tonusfakigen  Muskeln  (wenig- 
stens bei  diesen  Tieren)  Wasser  oder  Serum  ausgetrieben  wird,  so 
ist  es  sekr  gut  denkbar,  daB  der  dadurck  bedingte  Ver- 
kiirzung s z u stand  ankalt,okne  daB  zurErkaltung  dieses 
Zustandes  eine  aktive  Arbeit  geleistet  werden  muB. 
Der  Zustand  der  scklaffen  Faser  kann  eben  dakin  geandert  sein,  daB 
sie  zur  Wiederaufnakme  des  verdrangten  Wassers  keine  Tendenz  kat. 
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Den  bei  den  Reizungsvorgangen  einiger  Pflanzen  beobachteten 
Wasseraustritt  hat  bekanntlich  Pfeffer  auf  eine  plotzlicke  Aufhebung 
des  osmotischen  Innendrucks  der  Zellen  zuruckgefiihrt.  Es  liegt  nahe, 
„  auch  bei  den  Aphysiamuskeln  an  osmotische  Erscbeinungen  zu  denken. 

Die  normale  Aplysia  befindet  sicb  stets  in  einem  schwachen  Tonus. 
Vollkommenes  Erschlaf  f  en ,  bei  welcbem  die  auBere  Haut  ganz  glatt 
wird,  kommt  unter  normalen  Bedingungen  gar  nicht  oder  nur  an  be- 
schrankten  Korperpartien  (manchmal  bei  Progressivbewegungen)  vor. 
Eine  vollkommene  Erschlaffung  der  gesamten  Korpermuskulatur  ist 
aber  immer  durch  folgende  MaBnakmen  zu  erreichen:  1.  Reflektorisck. 
Zu  diesem  Zweck  nimmt  man  ein  Tier,  ohne  es  zu  driicken,  in  die 
Hand  und  schiittelt  es  einigemal  leise  im  Seewasser  bin  und  her; 
dabei  fuhlt  man,  wie  der  Korper  immer  weicher  wird,  bis  er  schlieB- 
licb  eine  ganz  schlaffe  Masse  bildet. *)  2.  Durch  Vergiftung.  In- 
jiziert  man  einem  Tier  Pelletierinsulfat  (Schoenlein,  1894)  oder  Cocain, 
Nicotin,  Morphin2)  u.  s.  w.  (Bottazzi,  1899),  so  tritt  eine  vollkommene 
Erschlaffung  ein. 

Um  einen  Ausdruck  fur  die  Starke  des  Tonus  zu  gewinnen,  be- 
nutzte  ich  ein  einf aches  Flussigkeitsmanometer.  Eine  spitze  Glas- 
kaniile  mit  mehreren  seitlichen  Offnungen  ist  durch  einen  Schlauch 
mit  dem  Manometer  verbunden  und  wird  der  Aplysia  von  hinten  her 
in  die  Leibeshohle  eingestochen.  (Gewohnlich  zieht  sich  die  Haut  an 
der  Einstichsoffnung  so  fest  um  die  Kaniile  zusammen,  daB  eine 
Ligatur  nicbt  notig  ist.)  Die  Aplysia  ist  grade  mit  Wasser  bedeckt 
und  das  Manometer  so  aufgestellt,  daB  der  Nullpunkt  in  der  Hohe 
des  Wasserniveaus  liegt.  —  Beim  normalen  Tier  (A.  limacina)  fand 
ich  in  der  Ruhelage  einen  durchschnittlichen  Druck  von  2,5 — 4,0  cm 
Wasser  (je  nach  Individuum  verschieden).  Bei  A.  depilans  ist  der 
Tonus  viel  starker  (Bottazzi);  dementsprechend  auch  der  Innendruck. 


1)  Man  konnte  es  nicht  fur  ausgeschlossen  halten,  dafi  dieser  Tonusfall  gar 
nicht  auf  der  peripheren  schwachen  Erregung  beruht ,  sondern  durch  passive 
Dehnung  der  Muskulatur  hervorgerufen  wird,  wofiir  Analoga  durch  Uexkiill  (1900) 
bei  Seeigeln  bekannt  geworden  sind.  Man  kann  aber  auch  eine  Erschlaffung 
durch  Anbrandenlassen  leichter  Wasserwellen  hervorrufen,  was  wohl  mehr  fiir 
eine  periphere  Reizung  spricht.  Driickt  man  das  Tier  wahrend  des  Schwenkens, 
so  tritt  statt  Erschlaffung  Kontraktion  ein. 

2)  Diese  Substanzen  wirken  iibrigens  nicht,  wie  Schoenlein  von  Pelletierin 
meinte,  nur  auf  das  Zentralnervensystem  ein  und  auch  nicht,  wie  Bottazzi  zu 
meinen  scheint,  nur  auf  die  Muskulatur.  Die  Wirkung  betrifft  bei  jeder  Dosierung 
immer  sowohl  das  Nervensystem,  wie  auch  die  Muskulatur  resp.  die  peripheren 
Nervennetze,  was  nicht  sicher  zu  entscheiden  ist.  Bepinseln  der  freigelegten 
Ganglien  mit  l°/0  Pelletierinlosung  ruft  bereits  Erschlaffung  hervor,  wenn  auch 
keine  ganz  maximale;  Injektion  nach  Herausnahme  des  gesamten  Zentralnerven- 
systems  bewirkt  noch  Erschlaffung  (siehe  auch  Jordan). 

Be  the,  Nervensystem.  24 
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Ich  babe  bei  dieser  Spezies  aber  nur  wenige  Versuche  angestellt. 
(Ubrigens  ware  die  Versuchsanordnung  noch  sehr  verbesserungsfahig.) 

Der  Normaldruck  bleibt  bei  ein  und  demselben  Tier  stets  auf  der 
gleichen  Hoke  und  schwankt  nur,  wenn  das  Tier  Bewegungen  aus- 
fiihrt.  So  steigt  der  Druck  bei  jedem  spontanen  Fliigelscblag  urn 
0,5 — 1,0  cm,  bei  spontaner  Eetraktion  des  Kopfes  um  1  cm  oder  mehr. 
Tritt  auf  Reizung  eine  ausgedehntere  Kontraktion  ein,  so  konnen  sich 
Drucksteigerungen  von  2 — 3  cm  zeigen. 

Wird  nun  in  der  oben  angegebenen  Weise  der  Tonus  durch 
Schwenken  oder  durcb  Pelletierininjektion  auf gelioben ,  so  sinkt  der 
Innendruck  bis  auf  1  cm,  manckmal  bis  auf  0  herab.  —  Ware  der 
Zustand  der  Dauerkontraktion  mit  einer  Arbeitsleistung  verbunden,  so 
sollte  man  meinen,  daB  er  abnehmen  miiBte,  wenn  das  Arbeitsmaterial, 
die  Nahrung,  entzogen  wird.  Dies  ist  aber  nicbt  der  Fall.  LaBt 
man  ein  Tier  wochenlang  hungern,  so  tritt  keine  Verringerung  des 
Tonus  ein ;  derselbe  nimmt  sogar  eher  an  Starke  etwas  zu.  Man 
kann  diesem  Versuck  nicht  mit  dem  Ein  wand  begegnen,  daB  diese 
Tiere  groBe  Reservestoffmengen  in  sich  bergen,  denn  das  Nahrungs- 
bediirfnis  der  normalen  Tiere  ist  sehr  groB.  (In  den  ersten  Tagen 
der  Karenz  findet  eine  sehr  starke  Gewichtsabnahme  statt,  welche 
hauptsachlich  auf  Wasserverlust  zu  beruhen  scheint.  Spater  ist  die 
Gewichtsabnahme  nur  noch  gering;  der  Tonus  besteht  aber  fort.) 

Sehr  viel  auffallender  werden  diese  Verhaltnisse,  wenn  man  den 
Tonus  kiinstlich  steigert.  Dies  kann,  wie  Bottazzi  gezeigt  hat,  durch 
Glycoside  geschehen  (in  noch  viel  hoherem  MaBe  durch  Injektion 
von  etwas  Seewasser,  in  welchem  Chloroform  gelost  ist),  doch  ist 
dies  Verfahren  fur  uns  nicht  brauchbar,  weil  diese  Vergiftungen  nur 
voriibergehend  wirken,  indem  sie  entweder  zum  Tode  fiihren  oder  Er- 
holung  zulassen.  Sehr  viel  besser  fur  unsere  Zwecke  brauchbar  ist 
die  Tonussteigerung ,  welche  nach  Fortnahme  des  gesamten  Zentral- 
nervensystems r)  eintritt.  Bald  nachdem  diese  Operation  ausgef iihrt 
ist  (siehe  S.  113)  fangt  der  Tonus  an ,  stark  zu  steigen.  Da  die 
Steigerung  in  samtlichen  Muskeln  stattfindet,  was  beim  normalen  Tier 
fast  nie  vorkommt,  so  erfahrt  der  Innendruck  eine  ganz  unnatitrliche 
Erhohung.  Gemessen  habe  ich  Innendrucke  von  11 — 13  cm  Wasser, 
wahrscheinlich  ist  der  Druck  aber  oft  noch  holier.  Diese  Tonushohe 
ist  zwar  nicht  das  erreichbare  Maximum,  denn  bei  Beruhrung  der 


1)  Sie  ist  fur  die  Kopfteile  von  der  Fortnahme  des  Cerebralganglions ,  fiir 
den  grofiten  Teil  des  iibrigen  Korpers  von  der  Fortnahme  der  Pedalganglien 
abhiingig.  Die  unteren  Visceralganglien  miissen  im  Tier  bleiben ,  weil  es  sonst 
nicht  atmen  kann.  —  Ich  habe  diese  Befunde  bereits  1898  in  Neapel  gemacht, 
aber  nicht  veroffentlicht.  Inzwischen  hat  auch  Jordan  (1901)  die  partielle  Tonus- 
steigerung nach  Fortnahme  der  Pedalganglien  beobachtet. 
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Haut  treten  nock  mehr  oder  weniger  weit  ausgedehnte  Retraktionen 
ein,  aber  sie  ubertrifft  doch  den  Nornaaltonns  sicker  urn  ein  Vielf aches. 
Erkalt  man  solcke  Tiere  am  Leben,  so  tritt  bis  zum  Tode  *)  kein  Ab- 
sinken  des  Tonus  ein;  er  bleibt  stets  auf  gleicker  Hoke,  wird  durch 
Reize  nock  verstarkt,  kann  aber  durch  Pelletierin  fast  ganz  aufgekoben 
und  durch  Schwenken  etwas  herabgesetzt  werden.  (Da  durch  Schwenken 
und  auch  durch  sanfte  Massage  niemals  ein  vollkommener  oder  auch 
nur  starker  Tonusfall  hervorgerufen  werden  kann,  wie  dies  beim  nor- 
malen  Tier  der  Fall  ist,  so  mochte  ich  doch  den  Tonusfall  beim 
Schwenken  fur  reflektorischer  Natur  halten.) 

Wenn  man  bedenkt,  wie  groB  die  Arbeitsleistung  sein  miiBte,  urn 
den  so  hervorgerufenen  starken  Tonus  aufrecht  zu  erhalten,  wenn  er 
durch  fortgesetzte  aktive  Tatigkeit  bedingt  ware,  dann  wird  man  zu- 
geben  miissen,  daB  die  Tonusmuskulatur  wo  hi  and  em  Ge- 
setzen  u n t e r w o r f e n  i s t ,  a  1  s  die  B e w e g u n g s m u s k u  1  a t u r 
und  daB  der  Kontraktionszu stand  dieser  Muskeln  eine 
andre  Form  wirklicher  Ruke  ist. 

Es  ist  nun  die  Frage,  in  welchem  Abhangigkeitsverhaltnis  vom 
Nervensystem  der  Tonus  bei  diesen  Tieren  stent:  Jordan  ist  der  An- 
sicht,  daB  die  Tonussteigerung  sofort  nach  der  Herausnahme  der 
Ganglien  auf  tritt.  Ich  kann  mich  dem  nicht  anschlieBen ,  verstehe 
aber,  wie  man  zu  dieser  Ansicht  kommen  kann,  wenn  man  die  Tiere 
bei  der  Operation  vergiftet;  weicht  namlich  die  Giftwirkung,  dann 
ist  der  Effekt  schon  da.  Urn  die  Frage  zu  entscheiden,  sah  ich  von 
einer  Vergiftung  der  Yersuchstiere  ab  und  verhinderte  den  Austritt 
von  Leibesflussigkeit,  der  ja  manometrische  Versuche  unmoglich  machen 
wiirde,  dadurch,  daB  ich  den  Kopfteil  mit  den  Ganglien  durch  eine 
Ligatur  vom  ubrigen  Korper  abschnitrte.  In  den  Hinterkorper  wurde 
dann  die  Kanule  eingestochen  und  der  Schlundring  (die  Ganglien) 
durch  einen  Schnitt  in  den  Kopf  freigelegt.  Liegt  die  Ligatur  gut, 
so  tritt  keine  Fliissigkeit  aus  dem  Hintertier  aus ;  die  Reize  gehen  aber 
ungehindert  von  den  Ganglien  in  die  hinteren  Korperpartien ,  so  daB 
eine  wesentliche  Veranderung  in  deren  physiologischen  Verhalten  nicht 
zur  Beobachtung  kommt  (das  Tier  kriecht,  schlagt  koordiniert  mit  den 
Fliigeln  u.  s.  w.). 

Nachdem  sich  der  Innendruck  auf  eine  gleichmaBige  Hohe  ein- 
gestellt  hat  (er  schwankt  infolge  der  durch  Operation  angeregten  Be- 
wegungen  zuerst  stark),  wird  der  ganze  Schlundring  herausgenommen. 

1)  Ich  habe  solche  Tiere  bis  zu  zehn  Tagen  am  Leben  erhalten,  wahrend 
welcher  Zeit  sie  natiirlich  keine  Nahrung  nehmen  konnten.  Jordan  gelang  es, 
Tiere,  denen  beide  Pedalganglien  extirpiert  waren,  iiber  einen  Monat  am  Leben 
zu  erhalten.  Sie  zeigten  den  erhohten  Tonus  in  den  betroffenen  Gebieten  bis 
zum  Tode. 
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Der  Innendruck  bleibt  zunachst  meist  normal.  Manchmal  sinkt  er 
gleich  nach  der  Operation  um  einen  halben  bis  ganzen  Zentinieter, 
niemals  aber  steigt  er  direkt  und  steil  in  die  Hohe.  (Wenn  die 
Schere  scliarf  ist?  so  tritt  bei  der  Durchschneidung  der  Nerven  gar 
keine  Reaktion,  also  auch  keine  Drucksteigerung  ein.)  Fiinf  bis 
zehn  Minuten  nach  der  Operation  beginnt  der  Druck  dann  langsam 
zu  s#teigen  und  erreicht  sein  definitives  und  andauerndes  Maximum 
nach  20 — 30  Minuten.  In  seltenen  Fallen  spielte  sich  der  ProzeB  in 
wenigen  Minuten  ab.  Dies  schien  dann  der  Fall  zu  sein,  wenn  nach 
der  Ganglienexstirpation  Reize  auf  die  Haut  des  Hintertiers  eingewirkt 
hatten.  Besonders  darauf  gerichtete  Versuche  muBten  leicler  aus 
Mangel  an  Zeit  abgebrochen  werden,  doch  scheint  es  mir  schon  jetzt 
ziemlich  sicker,  daB  der  Tonus  sich  um  so  schneller  entwickelt,  je 
starkere  Reize  auf  die  Haut  einwirken. 

Demnach  scheint  bei  diesen  Tieren  das  periphere  Nervennetz  der 
Hauptvermittler  des  Reflextonus  zu  sein.  Das  Hautnervensystem 
scheint  aber  nur  in  sehr  geringem  MaBe  die  Fakigkeit  zu  haben,  die 
so  leicht  durch  dasselbe  vermittelten  Tonussteigerungen  auch  wieder 
zu  losen.  Tonuslosung  scheint  also  hier  eine  Haupt- 
funktion  der  zentralen  Ganglien  zu  sein.  (Auf  die  von 
Jordan  gegebene  Erklarung  der  Tonussteigerung  glaube  ich  nicht  ein- 
gehen  zu  brauchen,  da  die  Grundlagen,  auf  die  sie  aufgebaut  ist7  zum 
Teil  auf  Irrtiimern  beruhen.) 

Ganz  besondere  Verhaltnisse  in  Bezug  auf  den  Tonus  hat  Uex- 
kiill  (1900)  bei  den  Seeigeln  gefunden:  Die  Stacheln  der  meisten 
Seeigel  besitzen  einen  doppelten  Ring  radial  aufgespannter  Muskel- 
faden.  Die  Fasern  des  einen  Ringes  bewegen  sich  ziemlich  schnell 
und  zeigen  nur  geringen  Tonus ,  die  andern  geraten  leicht  in  hohen 
Tonus  und  halten  ihn  lange  fest.  Alle  Bewegungen  des  Stachels 
konnen  von  der  schnelleren  Muskulatur  ausgefiihrt  werden.  Bringt 
man  namlich  durch  Klopfen  die  Tonusmuskeln  in  Erregung,  so  geben 
die  Stacheln  auf  Druck  nicht  nach;  wenn  man  sie  mit  Gewalt  zu  be- 
wegen sucht,  so  brechen  sie  entweder  ab  oder  die  Tonusmuskulatur 
zerreiBt.  1st  letzteres  geschehen,  so  sind  die  Stacheln  leicht  beweglich 
und  die  iibrigbleibenden  schnellen  Muskeln  konnen  noch  alle  Reflexe 
(starke  und  schwache  Form  u.  s.  w.)  ausftihren.  Nur  die  starken  Tonus- 
erscheinungen  bleiben  aus. 

Durch  geeignete  MaBnahmen,  iiber  die  im  Orginal  nachzulesen 
ist7  kann  der  Tonus  der  Tonusmuskulatur  stark  herabgesetzt  werden. 
Die  Stacheln  sind  jetzt  leicht  beweglich.  Driickt  man  nun  einen 
Stachel  leicht  und  langsam  nach  einer  Seite,  so  wird  dadurch  die 
Muskulatur  auf  einer  Seite  gedehnt.  Diese  Erscheinung  ist 
aber  nicht  rein  passiv,  denn,  wenn  man  mit  dem  Druck 
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n  a  c  h  1  a  B  t ,  so  bewegt  sich  der  Stachel  in  derselben 
Richtung  weiter  und  kehrt  erst  allmahlich  in  dieRuhe- 
1  a  g  e  zuriick.  Die  passive  Dehnung  bringt  also  den  Tonus 
zum  Sin  ken  und  er  sinkt  nachtraglichnoch  weiter.  Das 
Auffallendste  aber  ist?  daB  alle  Stacheln  der  Nachbarschaft  sich 
nach  derselben  Seite  hinneigen.  Es  folgt  also  auf  den  Tonusf all 
bei  eineni  Stachel  ein  Tonusfall  in  der  gleichgerichteten  Muskulatur 
aller  Nackbarstacheln.  Hieraus  muB  der  SchluB  gezogen  werden,  daB 
bei  d  i  e  s  e  n  T  i  er  e  n  dieErregung  i  in  N  e  r  v  e  n  zuriickflieBen 
kann7  wenn  man  nicht  grade  annehmen  will,  daB  hier  besondere 
rezeptorische  Fasern  tatig  sind.  Uber  die  Bedeutung  dieses  Phanoniens 
fiir  das  Tier  (Uexkiill  nennt  es  Reflexverkettung)  muB  ich  auf  das 
Orginal  verweisen.  (Auf  die  soeben  erscliienene  Arbeit  Uexkiills  (1903) 
konnte  leider  nicht  mehr  eingegangen  werden.) 


EINUNDZWANZIGSTES  KAPITEL. 
Die  Hemmung. 

So  reich  das  Tatsachenmaterial  iiber  nervose  Hemniungsvorgange *) 
auch  ist?  so  gehort  dies  Kapitel,  was  die  Deutung  anbetrifft,  doch  zu 
den  dunkelsten  und  am  meisten  umstrittenen.  Kurz  gefaBt  bestehen 
die  Hemniungsvorgange  darin,  daB  auf  Reizung  rezeptorischer  Nerven, 
gewisser  Zentralteile  oder  intrazentraler  Fasern  Bewegungserscheinungen 
oder  Kontraktionszustande  aufgehoben  oder  an  ihrem  Zustandekommen 
verhindert  werden. 

Die  Existenz  derartiger  Erscheinungen  beim  Menschen  ist  schon 
lange  bekannt,  so  besonders  die  durch  ?;Willkilr"  oder  reflektorisch 
hervorgerufene  Hemmung  des  Blasen-  und  Afterverschlusses.  Den 
HauptanstoB  zu  einem  genaueren  Studium  der  Hemmungserscheinangen 
gab  aber  erst  die  groBe  Entdeckung  der  Gebriider  Weber  (1845),  daB 
die  Bewegungen  des  Herzens  vom  Vagus  aus  zum  Stillstand  gebracht 
werden   konnen.    Heutzutage  ware  es  verfeklt,   diesen  historischen 


1)  Ein  die  Literatur  ziemlich  vollstanclig  beriicksichtigendes  Referat  iiber 
die  Hemmungserscheinungen  ist  vor  kurzem  von  H.  E.  Hering  (1902)  publiziert 
worden. 
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Ausgangspunkt  aller  Untersuckungen  aucb  als  Ausgangspunkt  der 
kritischen  Behandlung  des  Themas  zu  waklen,  weil  die  Verkaltnisse 
am  Herzen  an  and  fur  sick  sehr  kompliziert  liegen  und  von  vielen 
Forschern  dadurch  in  einen  Gegensatz  zu  andern  Hemnmngsersckei- 
nungen  gesetzt  werden,  daB  sie  die  Herzbewegungen  als  rein  mus- 
kularen  Ursprungs  anseken,  den  Vagus  also  direkt  auf  die  Muskulatur 
wirken  lassen.  Da  im  allgemeinen  Nerven,  welcke  mit  Muskeln  in 
Verbindung  steken,  bei  der  Eeizung  imnier  Kontraktionen  hervorrufen 
und  nur  unter  ganz  bestimmten  Bedingungen  kemmungsaknlicke  Er- 
sckeinungen  vermitteln,  da  zum  andren  die  meisten  iibrigen  Hemmungs- 
erscheinungen  nur  unter  Vermittlung  von  Zentralteilen  zustande  kommen, 
so  wiirde  bei  der  Herzkemmung  etwas  ganz  andres  vorliegen  als  bei 
diesen,  vorausgesetzt ,  daB  die  Herzaktion  in  Wirklichkeit  rein  inyo- 
gener  Natur  ist.  Ich  fur  meine  Person  bin  nun  zwar  von  der  Unrick- 
tigkeit  der  Gaskel-Engelmannscken  Auffassung  itberzeugt  und  werde 
weiter  unten  meine  Grunde  kierfiir  aufweisen,  so  lange  aber  diese 
Frage  noch  zur  Diskussion  stekt,  wird  es  jedenfalls  zweckmaBig  sein, 
bei  der  Erorterung  der  Hemmungsersckeinungen  im  allgemeinen  von 
andern  Tatsacken  auszugeken.  Aus  aknlicken  Griinden  ist  die  im 
Jakre  1857  von  Pflitger  besckriebene  Hemmung  der  Darmperistaltik 
durck  Splancknicusreizung  in  der  Deutung  sckwierig,  weil  kier  ebenso- 
wenig  wie  beim  Herzen  eine  Moglickkeit  vorkanden  ist,  die  Eigen- 
sckaften  der  Muskulatur  ftir  sick  zu  untersucken.  Die  Annakme  einer 
direkten  Einwirkung  der  Nervenfasern  (des  Splancknicus)  auf  die 
Muskulatur  diirfte  kier  allerdings  wokl  nur  nock  wenig  Anklang 
finden7  da  jetzt  die  meisten  Forscker  geneigt  sind,  die  eigentlicke 
Darmperistaltik  auf  nervose  Ursacken  zuriickzufitkren  (sieke  Star- 
ling, 1902). 

Fur  die  genauere  Analyse  der  Hemmungsvorgange  sind  die  Be- 
obacktungen  am  geeignetsten ;  welcke  sick  auf  unumstrittene ,  durck' 
das  Zentralnervensystem  vermittelte  Reflexe  bezieken.  Ick  will  zur 
Illustration  von  den  vielen  kierkergekorigen  Tatsacken  nur  einige 
wenige  Beispiele  anfiikren:  Wie  Goltz  (1869)  fand,  kann  man  einen 
Frosck,  besonders  nack  Fortnakme  des  GroBkirns,  durck  leicktes  Streicken 
der  Rtickenkaut  zu  einem  jedesmaligen  Quaken  bringen.  LaBt  man 
gleickzeitig  einen  nicht  zu  sckwacken  Reiz  auf  andre  sensible  Nerven 
einwirken,  umsckniirt  man  z.  B.  ein  Bein;  so  bleibt  der  Quakreflex  mit 
Sickerkeit  fort.  —  Bei  Hunden  mit  querdurcktrenntem  Riickenmark 
treten  eine  groBe  Reike  von  Eeflexersckeinungen  mit  groBer  Regel- 
maBigkeit  auf.  So  pendeln  solcke  Tiere,  wenn  man  den  Hinterkorper 
kerabkangen  laBt?  rkytkmisck  und  abweckselnd  mit  den  beiden  Hinter- 
beinen.  Driickt  man  den  Sckwanz  oder  streickt  man  sanft  iiber  einen 
Obersckenkel ,  so  bort  das  Pendeln  sofort  auf,  urn  einige  Zeit  nack 
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dem  Aufhoren  des  lierumenden  Reizes  wieder  zu  beginnen  (Freusberg, 
1875).  Bei  andauerndem  sckwacken  Reiz  tritt  das  Pendeln  iiberhaupt 
nicht  ein.  —  Hat  solch  ein  Hund  ein  Bein  angezogen,  das  andre  ge- 
streckt  and  reizt  man  nun  das  gestreckte,  so  wircl  dieses  angezogen, 
zugleick  sinkt  aber  auck  das  angezogene  kerab.  Derselbe  Versuck 
laBt  sick  leickt  auck  an  Froscken  anstellen,  besonders,  wenn  sie  einige 
Zeit  ini  Kalten  gewesen  sind  (Biedermann  ,  1900).  —  Sekr  prompt 
traten  bei  grofikirnlosen  Hunden  eine  ganze  Reike  von  Reflexen  ein, 
welcke  beim  normalen  Tier  nur  unsicker  zu  erzielen  sind,  wie  Goltz 
(1876  — 1892)  gezeigt  kat.  Alle  diese  Reflexe,  z.  B.  der  auf  Krabbeln 
der  Korperseite  eintretende  Kratzreflex  und  der  auf  Kitzeln  des 
Nackens  ersckeinende  Sckilttelreflex ,  lassen  sick  leickt  durck  gleick- 
zeitig  an  andern  Korperstellen  angesetzte  Reize  aufkeben,  wenn  sie 
sckon  eingetreten  sind,  oder  am  Eintritt  verkindern,  wenn  der  aus- 
losende  Reiz  erst  spater  angesetzt  wird. 

In  alien  diesen  und  vielen  andern  Fallen  wird  also  die  normale 
Beantwortung  eines  Reizes  dadurck  verkindert,  daB  zu  gleicker  Zeit 
mit  dem  Reflexreiz  (den  wir  beim  Pendeln  nickt  genau  kennen)  an 
einer  andern  Korperstelle  ein  Reiz  einwirkt.  Wakrend  der  Reflex 
selber  nur  von  bestimmten  Stellen  ausgelost  werden  kann,  der  Kratz- 
reflex z.  B.  nur  von  der  Seitenflacke  des  Korpers,  kann  die  Hemmung 
von  all  den  Korperstellen  aus  kervorgerufen  werden,  deren  Reizung 
nickt  eben  zu  diesem  Reflex  fiikrt.  Soweit  mir  bekannt,  ist  es  nickt 
moglick  einen  Reflex  von  derselben  peripkeren  Stelle  aus  zu  kemmen, 
von  der  aus  er  ausgelost  wird.  (Ick  nekme  kiervon  den  Bubnoff-Heiden- 
kainscken  Befund  aus,  daB  die  durck  Pfotenreiz  kervorgebrackte  Kon- 
traktion  durck  Streicken  der  Pfote  nacktraglick  wieder  gelost 
werden  t  kann.)  Systematiscke  Untersuckungen  liber  diesen  Punkt 
existieren  wokl  nur  von  Wundt  (1876).  Wurde  beim  Reflexpraparat 
(sieke  S.  346)  die  Zuckung  des  Gastrocnemius  von  einer  kinteren 
Wurzel  des  Isckiadicus  aus  ausgelost,  so  erkielt  er  bei  gleickzeitiger, 
leickter  Tetanisation  einer  benackbarten  kinteren  Wurzel  stets  Ver- 
starkung  der  Zuckung.  Je  weiter  die  tetanisierte  Wurzel  vom  Ur- 
sprung  cles  Isckiadicus  entfernt  war,  desto  kaufiger  trat  eine  Vermin- 
derung  der  Reflexwirkung,  also  Hemmung  ein. 

Manckmal  mitssen  die  kemmenden  Reize  stark  sein ;  viele  Reflexe 
lassen  sick  aber  durck  relativ  sckwacke  Reize  unterdritcken.  Der 
Grund  ftir  diese  Verschiedenkeit  sckeint  mir  lediglick  darin  zu  liegen, 
daB  die  einzelnen  Reflexe  sekr  versckieden  stark  sind  und  diese 
Untersckiede  in  der  Starke  sind  zu  einem  guten  Teil  von  der  pkysio- 
logiscken  Dignitat  der  Reflexe  selber  abkangig.  Je  starker  der  keni- 
mende  Reiz  ist,  desto  mekr  Reflexe  fallen  aus,  bis  scklieBlick  bei 
sekr  starken  Reizen  auck  die  notwendigsten  Reflexe  ausbleiben  und 
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erne  vollstandige  Reflexlahmung  (zum  Teil  identisch  mit  dem  Begriff 
Shok)  eintritt. 

Experimental  kann  eine  solche  Reflexlahmung  bisweilen  durch 
Tetanisation  eines  Iscbiadicus  und  durch  andre  starke  Reize  (beim 
Frosch)  erzeugt  werden  (Notnagel,  1869).  Mit  grofier  Sicberbeit  tritt  sie 
stets  dadurcb  ein,  daB  man  einem  Froscb  einige  Tropf en  mebrprozentiger 
Kocbsalzlosung  unter  die  Riickenhaut  bringt.1)  Fast  momentan  stellt 
sicb  auf  diesen  Eingriff  bin  eine  vollkommene  Reflexlosigkeit  ein :  Die 
Glieder  bangen  scblaff  berab  (seltener  befinden  sie  sicb  voriibergehend 
in  einem  Zustand  toniscben  Krampfes)  und  werden  aucb  auf  starkes 
Kneifen  nicbt  angezogen.  Die  Atmung  stebt  still,  die  Zunge  kann 
berausgezogen  werden  und  sogar  der  Cornealreflex  kann  feblen. 
Selbstverstandlich  lassen  sicb  die  Tiere  in  diesem  Zustand  jede  Lage, 
aucb  die  Riickenlage  y  gef alien.  Dieser  Zustand  dauert  aber  nur 
wenige  Minuten,  dann  kebren  die  Reflexe  allmablicb  wieder.  Ver- 
anlafit  man  die  Tiere  zu  einigen  starken  Bewegungen,  so  tritt  ge- 
wobnlich  die  Reflexlahmung  nocb  einigemal  fiir  kurze  Zeit  ein.  Aucb 
durch  Reiben  der  Riickenbaut  kann  man  neue  Anfalle  von  absoluter 
Reflexbemmung  hervorrufen.  Nacb  etwa  einer  Viertelstunde  sind  die 
Frosche  wieder  ganz  normal ;  durch  emeute  Gabe  von  Kocbsalzlosung 
kann  aber  der  alte  Zustand  wieder  bervorgerufen .  werden.  —  Die  all- 
gemeine  Reflexbemmung  kommt  hier  offenbar  durch  den  starken  all- 
gemeinen  Reiz  zustande,  dem  die  Nervenstammchen  der  Riickenbaut 
unterworfen  werden.  1st  das  Kochsalz  resorbiert,  so  horen  die  Er- 
scheinungen  auf. 

Um  allgemeine  Reflexhemmung  hervorzurufen?  muB  der  hemmende 
Reiz  erstens  sehr  stark  und  zweitens  sehr  ausgedehnt  sein,  also  viele 
Nervenbahnen  zugleich  treffen.  Schwache  allgemeine  Reize  und  starke 
lokale  Reize  konnen  wohl  die  Reflexerregbarkeit  im  allgemeinen  herab- 
setzen  und  einige  schwache  Reflexe  ganz  am  Zustandekommen  ver- 
hindern,  aber  eine  vollkommene  Reflexlabmung  rufen  sie  nie  hervor. 
Je  lokaler  ein  Reiz  ist,  desto  m e h r  wirkt  erreflexauslosend 
und  desto  weniger  reflexhemmend;  je  mebr  er  sich  iiber  weite 
Korperstrecken  ausbreitet,  desto  mebr  wirkt  er  reflexhemmend  und 
desto  weniger  reflexauslosend.  Der  Unterschied  zwischen  den  auf 
schwache  Reize  bin  eintretenden  Hemmungserscbeinungen  und  denen, 
welche  auf  starke  (und  mehr  allgemeine)  eintreten,  ist  also  nur  gra- 
duell,  so  daB  mir  die  Aufstellung  einer  gewissen  Gegensatzlichkeit, 
wie  sie  H.  E.  Hering  vornimmt,  ziemlich  willkiirlicb  zu  sein  scheint. 


1)  In  der  Literatur  habe  ich  diese  Erscheinung  bisher  nicht  erwahnt  ge- 
funden.  Aus  personlichen  Mitteilungen  habe  ich  aber  erfahren,  daft  sie  in  ver- 
schiedenen  Laboratorien  bekannt  ist. 
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Eine  scharfe  Grenze  zwischen  mehr  pbysiologischen  Hemmungs- 
erscheinungen  einerseits  udcI  der  Reflexlahmung  und  dem  Sbok  andrer- 
seits  existiert  nicbt. 

Im  taglichen  Reflexleben  eines  Tieres  spielen  die  starken  Reize 
als  heniDiende  Faktoren  nur  eine  untergeordnete  Rolle.  Auch  die 
anfangs  erwahnten  Hennnungserscbeinungen ,  bei  denen  irgendwelche 
Reflexe  ganz  zur  Unterdriickung  koinmen,  treten  an  Wicbtigkeit  gegen 
partiellere  Hemniungen  zuriick.  Diesen  verdankt  wobl  das  koordinierte 
Zusammenarbeiten  unserer  verscbiedenen  Muskeln  zum  groBen  Teil 
seinen  Ursprung.  Den  ersten  Scbritt  zur  Erkenntnis  dieser  Dinge  ver- 
danken  wir  E.  Hering  und  Breuer  (1868). 

Nacbdeni  Traube  (1847)  gezeigt,  daB  die  Atniung  bei  Reizung 
des  zentralen  Vagusstumpfes  steben  bliebe,  und  Rosenthal  (1862) 
nachgewiesen  hatte,  daB  Vagusreizung  „systolischena  Atemstillstand 
(kontrabiertes  Zwerchfell),  Reizung  des  Laryngaeus  superior  „diasto- 
lischen"  Atemstillstand  (scblaffes  Zwercbfell)  hervorruft,  wurde  von 
Hering  und  Breuer  dargetan,  daB  derartige  Hemniungen  durcb  zen- 
tripetale Fasern  eine  groBe  Rolle  bei  der  gewohnlichen  Atemrbytbmik 
spielen.  Bei  der  Inspiration  wird  die  Lunge  gedebnt  und  bierdurcb 
werden  zentripetale  Fasern  gereizt,  welcbe  die  Inspirationsmus- 
kulatur  in  der  weiteren  Aktion  hemmen,  "sie  also  zum  Erscblaffen 
bringen;  andrerseits  wird  durcb  das  Kollabieren  der  Lunge  bei  der 
Expiration  ein  neuer  Reiz  ausgeiibt,  welcber  zu  einer  Hemmung  der 
Expiration  fubrt.  (Zugleicb  werden  jedesmal  die  entgegengesetzten 
Muskeln  angeregt;  siebe  S.  398).  „Wir  baben  es  bier/'  scbreibt 
H.  E.  Hering,  ;7mit  der  ersten  experimentellen  Tatsaebe  zu  tun?  welcbe 
uns  zeigte,  daB  auf  natitrlicbem  Wege  erregte  zentripetale  Nerven  in 
entgegengesetzter  Weise  auf  antagonistiscbe  Muskelgruppen  einzuwirken 
vermdgen." 

Bereits  Charles  Bell  (1836)  batte  die  entgegengesetzte  Innervie- 
rung  antagonistiscber  Muskeln  experimentell  zu  beweisen  gesucbt. 
Er  batte  die  Sebne  eines  Muskels  (Streckmuskel)  durchscbnitten  und 
sab  nun?  daB  er  sicb  bei  jeder  Kontraktion  seines  Antagonisten  (des 
zugeborigen  Beugers)  verlangerte.  Dieses  Experiment  ist  durcb  viel- 
facbe  Untersucbungen  Sberingtons  (1893,  1897)  und  H.  E.  Herings 
(1895)  an  den  verscbiedenartigsten  Muskeln  und  unter  verscbiedenen 
Versucbsanordnungen  nacbgepriift  und  bestatigt  worden.  Nacb  neueren 
Untersucbungen  von  R.  du  Bois-Reymond  (1902)  scbeint  die  Hem- 
mung eines  Agonisten  bei  Kontraktion  seines  Antagonisten  und  um- 
gekebrt  zwar  nicbt  so  spezifiscb  zu  sein,  wie  es  von  Sberington 
und  Hering  bingestellt  wird,  indem  sicb  der  HemmungsprozeB  aucb 
auf  alle  moglicben  andern  Muskeln  erstreckt;  im  Prinzip  wird  man 
aber  wobl  docb  diese  Lebre  von  einer  bemmenden  Wecbselwirkung 
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aufrechterhalten  diirfen.  Man  darf  sie  nur  nicht  zu  sehr  scbenia- 
tisieren. 

Seit  den  Untersucbungen  von  Setscbenow  (1863)  haben  sicb  viele 
Autoren  bemiibt,  die  Henimung  als  selbstandige  Funktion  bestimmter 
Zentralteile  binzustellen.  Setscbenow  bing  Froscbe  an  der  Scbnauze 
auf  und  tancbte  eine  Pfote  in  verdiinnte  Scbwefelsaure.  Es  wurde 
dann  die  Zeit  gemessen,  welcbe  vergebt  bis  die  Pfote  aus  der  Saure 
berausgezogen  wird  (Tiirkscbe  Metbode).  Nacb  Abtragung  der  Vorder- 
teile  des  Gebirns  (besonders  der  Sebbttgel)  fand  er  die  Zeit  kttrzer  als 
bei  normalen  Tieren,  andrerseits  wurde  sie  verlangert,  wenn  die  Seb- 
bttgel elektriscb  oder  cbemiscb  gereizt  wurden.  Hieraus  zog  er  den 
ScbluB,  daB  in  den  vorderen  Hirnteilen  besondere  Hemmungszentren 
gelegen  seien.  Abnlicbe  Untersucbungen  stellte  er  spater  (1865)  in 
Gemeinscbaft  mit  Pascbutin  an.  Eine  reflexbemmende  Funktion  sollte 
danacb  nur  dem  Gebirn,  aber  nicbt  deni  Riickenmark  zukommen. 
Dieser  Lebre  wurde  besonders  von  Scbiffs  Scbuler  Herzen  (1864)  ent- 
gegengetreten.  Eine  Verkurzung  der  Reaktion  auf  Saure ,  iiberbaupt 
eine  Steigerung  der  Ref  lexerregbarkeit ,  soil  immer  dann  eintreten, 
wenn  die  Masse  der  grauen  Substanz  verkleinert  wird  (Scbiff,  1859), 
gleicbgultig,  ob  vom  vorderen  oder  binteren  Ende  des  Nervensystems 
Substanz  fortgenommen  wird.  (Leider  sind  diese  bocbinteressanten 
Versucbe  in  neuerer  Zeit  nicbt  wieder  aufgenommen  worden.)  Eine 
Hemmung  von  Reflexvorgangen  soil  ebensogut  durcb  Reizung  des 
Riickenmarks  oder  peripberen  Nerven  bervorgerufen  werden  konnen 
wie  durcb  Reizung  der  Sebbttgel  ;  kurz :  die  vorderen  Teile  des  Nerven- 
systems  batten,  was  die  Henimungsvorgange  anbetrifft,  nicbts  Wesent- 
licbes  vor  den  itbrigen  voraus. 

Wenn,  wie  oben  gezeigt  wurde,  am  unverstttmmelten  Tier  urn  so 
leicbter  eine  Reflexbenimung  zu  erzielen  ist,  je  ausgedebnter  die  ge- 
reizten  Partien  sind,  dann  bat  es  nicbts  Merkwurdiges  an  sicb,  daB 
gleiche  Effekte  durcb  Reizung  von  Zentralteilen  zu  erzielen  sind,  weil 
ja  bier  an  den  meisten  Stellen  ein  ZusammenfluB  sebr  vieler 
peripberer  Babnen  stattfindet.  Man  reizt  bier  an  einer  scbeinbar 
zirkumskripten  Stelle  Fasern,  welcbe  an  der  Peripberie  einem  groBen 
Verbreitungsgebiet  und  oft  vielen  weit  auseinandergelegenen  Haut- 
stellen  entsprecben.  Am  meisten  Fasern,  welcbe  weit  auseinander- 
gelegenen Stellen  der  Peripberie  entsprecben,  wird  man  naturlicb  auf 
kleinstem  Raum  an  den  Stellen  des  Zentralnervensystems  reizen,  wo 
allgemeine  Sammelstellen  sind,  also  bei  Wirbeltieren  im  GroBbirn  und 
Mittelbirn,  bei  Artbropoden  in  den  Globuli  u.  s.  w.  Bei  dieser  Sacb- 
lage  ist  es  eigentlicb  sogar  verwunderlicb,  daB  es  in  diesen  Gegenden 
Stellen  gibt,  deren  kunstlicbe  Reizung  (die  ja  nie  lokal  sein  kann)  zu 
positiven  Erfolgen  fitbrt  (motoriscbe  Zonen). 
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DaB  es  im  Sinne  von  Setschenow  hemmende  Zentren  gibt,  ist 
wohl  allgemein  aufgegeben.  Wohl  allgemein  hegt  man  jetzt  die  An- 
sicht,  daB  alle  physiologischen  Hemmungen  auf  auBeren  Reizen  be- 
ruhen,  grade  so  wie  samtliche  Bewegungserscheinungen  dieses  Ur- 
spnmges  und  nie  wirklich  spontan  sind  (siehe  Bickel,  1896).  Insofern 
wird  man  aber  nocli  immer  von  Hemmungszentren  sprechen  konnen, 
als  gewisse  Zentralteile  koherer  Tiere  zu  rezeptorischen  Nerven,  von 
denen  besonders  leicht  hemmende  Einflitsse  ausgehen,  in  naherer  Be- 
ziehung  stehen.  In  diesem  Sinne  kann  das  GroBhirn  und  das  Mittel- 
hirn  der  Wirbeltiere,  das  Cerebralganglion  der  Arthropoden  undMollusken 
als  Hemmungszentrum  angesehen  werden.  Nach  Fortnahme  des  GroB- 
hirns  sind  bei  Froschen  (Goltz,  1869,  Schrader,  1887),  Tauben 
(Schrader,  1889)  und  Hunden  (Goltz,  1892)  alle  Reflexe  sebr  viel 
leichter  und  prompter  auszulosen,  bei  mancben  dieser  Tiere  stellt  sicb 
auch  ein  fast  andauernder  Bewegungstrieb  ein.  Dasselbe  ist  nach 
Fortnahme  des  Cerebralganglions  bei  Mollusken  (Cephalopoden,  v.  Uex- 
kiill,  1895,  Aplysia,  Jordan,  1901,  ich)  und  bei  Arthropoden  (Bethe, 
1897)  zu  konstatieren.  Ein  Hauptanteil  an  den  durch  diese  Vorderteile 
des  Zentralnervensystems  vermittelten  Hemmungserscheinungen  ist  Er- 
regungen  zuzuschreiben,  welche  dauernd  vom  Auge  aus  zum  Nerven- 
system  gelangen.  So  konnten  Langendorff  (1877)  und  Merzbacher 
(1900)  nachweisen,  daB  beim  Frosch  Fortnahme  der  Augen  ganz  ahn- 
liche  Erscheinungen  hervorruft  wie  Fortnahme  des  GroBhirns  und  ich 
konnte  zeigen  (1897),  daB  bei  Arthropoden  die  Blendung  haufig  von 
einer  groBenUnruhe  undErhohung  der  Ref lexerregbarkeit  gefolgt  wird.1) 

Von  den  vielen  Erklarungen,  welche  die  Hemmungserscheinungen 
gefunden  haben,  hat  diejenige  von  Munk  und  Schlosser  (1880),  daB 
namlich  die  Hemmung  auf  Kontraktion  der  Antagonisten  beruhe,  den 


1)  Eine  grofie  Anzahl  von  Tatsachen,  welche  ein  mehr  spezielles  Interesse 
haben,  will  ich  hier  iibergehen.  Knrz  erwahnt  mogen  no'ch  folgende  Beispiele 
werden:  Bubnoff  mid  Heidenhain  (1881)  liefien  nach  Freilegung  der  motorischen 
Zonen  den  Extensor  digitorum  communis  von  Hunden  seine  Bewegungen  auf- 
schreiben.  Auf  Streichen  der  Pfote  oder  auf  Rindenreizung  trat  haufig  eine 
Kontraktur  des  Muskels  ein.  Diese  konnte  durch  leichtes  Streichen  der  Pfote 
oder  durch  schwache  Tetanisation  der  motorischen  Zone  aufgehoben  werden. 
Brown-Sequard  (1884)  konnte  durch  Reizung  nicht  motorischer  Rindenf elder  bei 
Hunden  und  Kaninchen  die  Reizbarkeit  der  motorischen  Zonen  fur  mehrere 
Minuten  aufheben;  er  glaubt  es  hier  auch  mit  einer  Hemmung  zu  tun  zu  haben. 
Libertini  (1895)  mal5  die  Reflexzeit  eines  isolierten  Muskels  vom  Hunde  (auf 
Pfotenreiz)  vor  und  nach  Exstirpation  der  motorischen  Zonen.  Im  letzteren  Fall 
fand  er  sie  verkiirzt  und  schlofi  daraus,  dafi  vom  Grofthirn  aus  eine  dauernde 
Hemmung  auf  die  Muskulatur  ausgetibt  wiirde.  Der  hemmende  Einflufi  auf  die 
vordere  Extremitiit  ist  starker  als  auf  die  hintere,  weil  bei  dieser  die  Verkiirzung 
der  Reflexzeit  nach  der  Gehirnoperation  weniger  ausgesprochen  ist. 
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Vorzug  der  Einfacliheit.  Es  sprechen  aber  zu  viele  Griinde  gegen 
sie,  als  daB  sie  noch  ernstlich  in  Erwagung  gezogen  werden  konnte. 
Schlosser  stiitzt  sich  unter  anderm  auf  folgendes  Experiment :  Schneidet 
man  einem  Quakfrosck  den  Unterkiefer  ab,  so  sieht  man,  daB  bei 
jedem  Quaken  die  Stimmritze  vorgestreckt  wird.  Hemmt  man  nun 
den  Quakreflex  durch  eine  Beinligatur,  so  wird  der  Kehlkopf  stark 
zuriickgezogen  und  durch  diese  Innervation  der  Antagonisten  wird 
der  Reflex  nach  Schlosser  gehemmt.  Eine  genauere  Untersuchung 
zeigt  aber,  daB  das  Zuriickziehen  des  Kehlkopfs  nicht  von  Dauer  ist, 
daB  aber  trotzdem  der  Eeflex  ausbleibt.  AuBerdem  ist  beim  Quaken 
die  enorme  Anspannung  der  Bauchpresse  viel  wesentlicher  als  die 
Stellung  des  Kehlkopfs;  die  Bauchpresse  hat  aber  gar  keine  Anta- 
gonisten und  man  uberzeugt  sich  leicht,  daB  bei  gehemmtem  Quak- 
reflex auch  nicht  die  mindeste  Kontraktion  in  der  Bauchmuskulatur 
eintritt.  Auf  solche  Hemniungen,  welche  an  Muskeln  zur  Beobachtung 
kommen,  die  keine  Antagonisten  haben,  hat  bereits  Heidenhain  (1881) 
gegen  die  Munk  -  Schlossersche  Auff assung  auf merksam  gemacht.  Diese 
Beobachtungen  und  Beobachtungen  an  isolierten  Muskeln,  wie  sie  von 
ihm  selber  und  spater  von  Sherington  und  Hering  (siehe  oben  S.  377) 
ausgefuhrt  sind,  entziehen  jener  Auffassung  der  Hemmungsvorgange 
den  Boden  und  zeigen,  wie  Heidenhain  sagt,  zum  mindesten,  daB  sie 
keine  allgemeine  Giiltigkeit  haben  kann. 

Off enbar  handelt  es  sich  also  bei  der  Hemmung  darum;  daB  ent- 
weder  bereits  bestehende  Kontraktionen  aufgehoben  werden  oder  das 
Inaktiontreten  von  Muskeln  verhindert  wird.  Uber  das  Wie  dieser 
Verhinderung  resp.  Aufhebung  konnen  die  Ansichten  immer  noch  sehr 
auseinandergehen.  Verworn  (1900)  laBt  hier  drei  Moglichkeiten  zu 
(vielleicht  waren  noch  mehr  vorhanden):  1.  Der  motorische  Impuls 
wird  zum  Aufhoren  gebracht  resp.  am  Eintreten  verhindert  (das  von 
ihm  hier  unnotigerweise  angewandte  Wort  „Ganglienzellea  lasse  ich 
fort).  2.  Es  gibt  besondere  Hemmungsfasern,  welche  nur  die  Funktion 
haben,  wenn  sie  erregt  werden,  die  Kontraktion  eines  Muskels  auf- 
zuheben  oder  am  Eintritt  zu  verhindern.  3.  Es  gibt  keine  besonderen 
Hemmungsf asern ,  aber  die  gewohnlichen  motorischen  Fasern  konnen 
einen,  dem  ErregungsprozeB  entgegengesetzten  Vorgang  zum  Muskel 
hinleiten,  welcher  Erschlaffung  oder  Inaktivitat  hervorruft.  Dieser  Vor- 
gang wird  durch  irgend  welche  besonderen  Prozesse  im  Zentralnerven- 
system  (es  braucht  nicht  gleich  wieder  die  Vorderhornzelle  zu  sein) 
hervorgerufen. 

Verworn  glaubt,  daB  es  keine  Schwierigkeiten  haben  konne, 
experimentell  zwischen  Moglichkeit  1.  einerseits  und  Moglichkeit  2.  und 
3.  andrerseits  eine  endgilltige  Entscheidung  zu  treffen.  Wenn  namlich 
die  Hemmung  in  einem  aktiven  zum  Muskel  geleiteten  ProzeB  be- 
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stande,  wie  es  2.  und  3.  annekrnen,  so  miiBte  nach  seiner  Ansickt 
die  Zuckungskurve  eines  Muskels,  der  direkt  vom  Nerven  aus  von 
Zeit  zu  Zeit  mit  eineni  Incluktionsscklag  von  stets  gleicher  und  sub- 
maximaler  Starke  gereizt  wird,  niedriger  werden,  wenn  zugleick  ein 
kemmender  Reiz  einwirkt.  Dieses  Experiment  miiBte  alierdings  eine 
sickere  Entsckeidung  bringen,  wenn  der  scbreibende  Muskel  nur  den 
Reiz  empfinge,  der  von  Zeit  zu  Zeit  willkiirlick  vom  Experimentator 
am  Nerven  angesetzt  wird.  Nun  kangt  aber  der  Muskel  durck  seinen 
Nerven  mit  dem  Zentralorgan  zusammen,  welckes  ja  den  eventuellen 
kemmenden  Vorgang  dem  Muskel  vermitteln  soil.  Von  kier  aus  kann 
der  Muskel  ebenfalls  Erregungen  bekommen,  und  daB  ikm  in  der  Regel 
dauernd  solcke  zufliefien,  beweist  die  Tatsacke  des  Muskeltonus.  Wenn 
diese  Dauererregungen  auf  kemmende  Reize  kin  eine  Verminderung 
erfakren,  so  muB  zum  mindesten  die  Abszissenackse  absinken;  man 
konnte  sick  aber  auck  vorstellen,  daB  die  Zuckungskoke  an  sick  eine 
Verkleinerung  erfakrt,  denn  ein  einfackes  Subtraktionsexempel  brauckt 
nickt  vorzuliegen. 

Nock  andre  Ersckeinungen  sprecken  dafiir,  daB  die  Einflusse, 
welcke  auf  den  Muskel  einwirken,  wenn  er  nock  mit  dem  Zentral- 
nervensystem  in  Zusammenkang  stent,  nickt  so  ganz  einfack  sind. 
HarleB  gab  im  Jakre  1860  an,  daB  die  direkte  Erregbarkeit  des 
Frosckisckiadicus  erkokt  wiirde,  d.  k.  daB  man  sckon  bei  groBeren 
Rollenabstanden  als  normal  Zuckungen  der  Muskeln  erkalt7  wenn  die 
hinteren  Wurzeln  durckscknitten  sind.  (In  einem  Fall  z.  B.  fand  er 
die  Eeizsckwelle  des  Isckiadicus  vor  der  Wurzeldurcksckneidung  bei 
105  cm  Rollenabstand;  nack  der  Durcksckneidung  bei  152  cm.)  Akn- 
licke  Resultate  erzielte  Marcacci  (1882).  Zu  dem  grade  entgegen- 
gesetzten  Ergebnis  fiikrten  Untersuckungen  von  Cyon  (1865).  Er  fand 
die  Erregbarkeit  der  vorderen  Wurzeln  beim  Frosck  nack  Durck- 
sckneidung der  kinteren  Wurzeln  stets  wesentlick  kerabgesetzt.  Durck 
Guttmann  (1867)  wurden  diese  Angaben  bestatigt7  wakrend  v.  Bezold 
und  Uspensky  (1867)  und  G.  Heidenkain  (1871)  eine  Herabsetzung 
der  Erregbarkeit  leugneten  oder  sie7  wenn  vorkanden,  auf  Anamie 
zuriickfukrten.  Letzterer  Einwand  sckeint  geniigend  widerlegt  und  die 
Negativitat  der  Versucke  dieser  Autoren,  welcke  keine  Herabsetzung 
der  Erregbarkeit  ergaben,  ist  wokl  zum  Teil  darauf  zuriickzufiikren? 
daB  sie  das  Versucksverfakren  Cyons  nickt  einkielten.  In  neuerer 
Zeit  ist  die  Frage  durck  italieniscke  Autoren  wieder  aufgenommen 
und  besonders  durck  Belmondo  und  Oddi  (1890)  im  Sinne  Cyons 
beantwortet  worden.  Diese  Autoren  glauben  auck  den  Grand  dafiir 
gef unden  zu  kaben;  weswegen  HarleB  und  Marcacci  eine  Erkokung 
der  direkten  Erregbarkeit  fanden.  Unterbracken  sie  (bei  Hunden)  die 
Leitungsfakigkeit  der  kinteren  Wurzeln  durck  Bepinseln  mit  Cocain- 
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losung,  so  fanden  sie  stets  eine  wesentliche  Herabsetzung  der  Erreg- 
barkeit  der  vorderen  Wurzeln;  ebenso  bei  Durcbscbneidung  derselben 
mit  scharf em  Instrument.  Bei  quetschender  Durclitrennung  trat  dagegen, 
besonders  im  Anfang,  eine  Steigerung  der  Erregbarkeit  ein.  Dieselbe 
Steigerung  konnten  sie  durch  scbwacbe,  an  sich  erfolglose  Tetanisation 
binterer  Wurzeln  erzielen. 

Wenngleich  diese  neueren  Untersuebungen  in  techniscber  Be- 
ziebung  nicbt  ganz  einwandsfrei  sind,  so  scbeint  mir  docb7  den  be- 
legenden  Kurven  nacb  zu  urteilen,  etwas  an  der  Sacbe  dran  zu  sein 
und  ich  mocbte  sie  nicbt  so  kurzer  Hand  beiseite  scbieben  und  un- 
beacbtet  lassen,  wie  dies  von  Seite  mancber  Autoren  gescbeben  ist, 
die  der  Meinung  sind?  daB  man  nur  in  Deutscbland  und  England 
physiologiscb  zu  arbeiten  verstebe.  Jedenfalls  ist  eine  neue  Nacb- 
prttfung  am  Platz  und  solange  ein  Beweis  fur  die  Unricbtigkeit  nicbt 
erbracbt  ist  ^  miissen  die  positiven  Angaben  in  Erwagung  gezogen 
werden. 

Moglicberweise  kommt  es  bei  diesen  Erregbarkeitsveranderungen 
auf  dasselbe  binaus,  was  scbon  oben  unter  Tonus  abgebandelt  wurde. 
Jedenfalls  scbeinen  von  der  Peripberie  dauernd  Reize  zum  Zentral- 
nervensystem  und  von  bier  zu  den  Muskeln  zu  gelangen,  welcbe 
zum  Teil  den  Tonus  bewirken.  Es  bleibt  dann  aber,  wenn  icb 
Cyon  und  die  Italiener  recbt  verstebe ,  nocb  Erregung  lib  rig,  welcbe 
zu  keiner  weiteren  Verkiirzung  des  Muskels  f iibrt ,  welche  sicb  aber 
bei  starkeren  Eeizen  —  und  aucb  solcben;  die  den  Nerven  direkt 
treffen  —  zu  diesem  addiert.  Feblt  diese  Dauerregung,  wie  dies 
nacb  Durcbscbneidung  der  binteren  Wurzeln  der  Fall  ist?  so  m ii s s e n 
starke re  Eeize  auf  den  Nerven  direkt  einwirken,  urn 
dieselbe  Wirkung  zu  erzielen,  wie  vorber.  Da  bei  Vor- 
bandensein  der  binteren  Wurzeln  nocb  UberscbuB  von  Erregung  be- 
stebt,  so  muB  ihre  Ausscbaltung  nicbt  nur  in  einem  Absinken  des 
Tonus  sicb  bemerkbar  macben,  sondern  aucb  in  einer  Verkleinerung  oder 
in  einem  direkten  Ausbleiben  der  Zuckungen,  welcbe  vorber  auf  grade 
ausreicbende  Reize  eintraten. 

Die  Ricbtigkeit  der  bescbriebenen  Beobacbtungen  vorausgesetzt, 
kann  —  tbeoretiscb  betracbtet  —  die  durcb  direkte  Erregung  des 
Muskelnerven  bei  bestimmter  nicbt  zu  starker  Reizung  bervorgerufene 
Zuckung  bei  gleicbzeitiger  Einwirkung  eines  bemmenden  Reizes  ver- 
kleinert  werden  oder  ganz  verscbwinden;  ohne  daB  d i e  H e m m u n g 
in  einem  aktiven  zum  Muskel  geleiteten  ProzeB  bestebt; 
denn  es  ist  ja  die  Moglicbkeit  vorbanden,  daB  der  bemmende  Reiz 
die  dauernd  zum  Muskel  gelangenden;  aber  scbwacben  77dynamogenen" 
Reize  (ein  Ausdruck,  der7  soweit  mir  bekannt,  von  Brown -Sequard 
[1884]  berstammt)  aufhebt.   Der  nacb  Verworns  Meinung  entscbeidende 
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Versuch  kann  also  unter  Umstanden  ein  zweifelhaftes  Eesultat  er- 
geben. 

Versuche  dieser  Art  wurden  zuerst  von  Oddi  (1895)  am  Hunde 
angestellt.  Die  zu  dem  einen  praparierten  Gastrocnemius  (welcber 
seine  Zuckungen  aufzeichnete)  geborige  vordere  Wnrzel  wurde  frei- 
gelegt,  mit  Elektroden  armiert  und  (mit  Hilfe  eines  Metronoms)  in 
gleicben  Abstanden  mit  grade  gut  wirksamen  Induktionsscblagen  ge- 
reizt.  Hierauf  wurde  eine  bestimmte  Stelle  des  GroBbirns  aufgesucbt 
und  faradiscb  gereizt.  Wabrend  der  GroBbirnreizung  wurden  die 
durcb  den  direkten  Nervenreiz  erzeugten  Muskelkurven  ganz  klein  und 
borten  in  mancben  Fallen  sogar  ganz  auf.  Tonusfall  trat  bisweilen 
ein,  aber  nicbt  bestandig.  Nacb  Aufboren  der  GroBbirnreizung  dauerte 
die  Depression  einige  Sekunden  an;  dann  kebrte  die  anfanglicbe 
Kurvenbobe  (resp.  die  alte  Nervenerregbarkeit)  wieder.  Noch  deut- 
licbere  Depressionen  mit  starkem  Tonusabfall  und  vollkommenem  Ver- 
scbwinden  der  Zuckungskurven  konnten  bei  scbwacber  Tetanisation 
des  Ruckenmarksquerscbnitts  erzielt  werden.  Weitere  derartige  Ex- 
periments wurden  von  Oddi  im  Jabre  1898  und  von  Polimanti  1895 
veroffentlicbt. 

Manelli  (1896)  vermied  die  BloBlegung  des  Riickenmarks  und 
reizte  sonst  in  derselben  Weise  den  einen  Iscbiadicus7  dessen  Gastroc- 
nemius scbrieb.  Bei  faradiscber  Reizung  des  andern  Iscbiadicus 
wurden  die  direkt  erzeugten  Zuckungen  sebr  viel  kleiner,  baufig  sank 
audi  der  Tonus  sebr  stark  ab.  Die  depressive  Wirkung  trat  nicbt 
sofort  ein  (was  aucb  Oddi  bervorbebt)  und  iiberdauerte  die  Faradi- 
sation des  andern  Iscbiadicus  oft  viele  Sekunden.  Urn  wabrend  der 
Depression  die  gleicben  Zuckungen  wie  vorber  und  nacbber  zu  er- 
zielen,  muBten  die  Rollen  oft  um  mebrere  Zentimeter  einander  ge- 
nabert  werden  (Katze).1) 

1898  bat  dann  Starke,  obne  die  Untersucbungen  der  italieniscben 
Autoren  zu  kennen7  in  einer  voiiaufigen  Mitteilung  angegeben?  daB 
die  direkt  vom  Iscbiadicus  ausgelosten  Zuckungen  beim  Froscb  eine 
Erniedrigung  erfabren,  wenn  das  GroBbirn  gereizt  wird.  An  diese 
Publikation  kniipfte  Verworn  (1900)  an  —  aucb  er  erwabnt  die  oben 
genannten  Autoren  nicbt  —  und  stellte  die  oben  prazisierten  Moglicb- 
keiten  auf. 


1)  Patrizi  (1896)  reizte  rhythmisch  die  Nervi  phrenici  und  zeichnete  die 
Zwerchfellbewegungen  auf.  Wurde  gleichzeitig  der  zentrale  Vagusstumpf  gereizt, 
so  wurden  die  Zwerchfellbewegungen  kleiner  oder  horten  auf.  Inzwischen  hat 
Hering  (1902)  gezeigt,  daB  diese  Wirkung  auf  Innervation  von  Antagonisten  be- 
ruht.  Dadurch  wird  zwar  dieser  Spezialfall  von  der  Diskussion  ausgeschlossen, 
den  Versuchen  Oddis,  Manellis  u.  s.  w.  aber  kein  Abbruch  getan,  da  ja  bei  ihren 
Experimenten  eine  Einwirkung  von  Antogonisten  ausgeschlossen  war. 
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Verworn  suchte  sick  in  seinen  eignen  Versucken  vor  allem  vor 
Versckiebung  des  Isckiadicus  auf  den  Elektroden  zu  sckiitzen  und 
zwar  dadurck,  daB  er  den  sckreibenden  Muskel  nur  nock  durck  den 
Nerven  mit  dem  iibrigen  Korper  in  Verbindung  lieB.  Er  fiikrte  seine 
Versucke  an  Froscken  und  Hunden  aus.  Als  keminenden  Reiz  be- 
nutzte  er  Riickenmarksdurcksckeidung,  Eeizung  des  andern  Isckiadicus 
(Notknagel)  und  bei  Hunden  Kneifen  des  Antagonisten.  Im  letzteren 
Fall  bekam  er  Absinken  des  Tonus,  aber  keine  Verkleinerung  der 
Zuckungen,  bei  den  Froscken  ergab  sick  uberkaupt  keine  Veranderung, 
auck  kein  Tonusabfall. 

Verworn  ziekt  aus  diesen  negativen  Versucken  den  SckluB,  daB 
bei  der  Hemmung  keine  aktiven  Prozesse  zum  Muskel  kingeleitet 
werden  und  sckiebt  die  Resultate  Starkes  auf  unzweckmaBige  Ver- 
sucksanordnung,  speziell  auf  Versckiebung  des  Nerven  auf  den  Elek- 
troden,  wodurck  ja?  wie  jeder  weiB,  sekr  leickt  Anderungen  in  der  An- 
sprucksfakigkeit  entsteken  konnen. 

Durck  diese  Untersuckungen  Verworns  sckeinen  mir  die  positiven 
Resultate  der  italieniscken  Autoren  —  gegen  die  er  sick  allerdings 
gar  nickt  wendet  —  nickt  aufgekoben;  die  Frage  sckeint  mir  viel- 
mekr  einer  weiteren  Bearbeitung  zu  bedtirfen.  Die  Resultate  der 
italieniscken  Forscker  wiirden  sick  okne  Annakme  besonderer  kem- 
mender  Fasern  oder  den  dynamogenen  entgegengesetzter  Prozesse  in 
den  gewoknlicken  motoriscken  Fasern  leickt  dadurck  erklaren  lassen, 
daB  andauernd  dynamogene  Reize  zum  Muskel  gelangen,  welcke  sick 
zu  einem  Teil  (aber  eben  nur  zum  Teil)  im  Muskeltonus  auBern. 
Diese  werden  durck  kemmende  Reize  aufgekoben  (wie  es  ja  fur  den 
Tonus  sicker  feststekt),  so  daB  eine  Verminderung  der  Ansprucks- 
fakigkeit  des  Nerven  in  Ersckeinung  tritt. 

Soweit  sie  sick  dariiber  uberkaupt  auslassen,  sckeinen  auck  die 
italieniscken  Autoren  dieser  Deutung  ikrer  Versucke  zuzuneigen.  DaB 
sie  aus  ikren  Versucken  auf  besondere  Hemmungsnervenfasern  oder 
entgegengesetzte  Prozesse  in  den  motoriscken  Fasern  scklieBen,  kabe 
ick  nickt  kerauslesen  konnen.  Dieser  UbersckuB  an  latenten  Reizen 
sckeint  nack  ikren  Versucken  auBerordentlick  leickt  durck  Hemmungen 
in  seiner  Wirkung  beeintracktigt  zu  werden.  Nun  ist  aber  sckon  jede 
Fesselung  ein  starker  kemmender  Reiz7  der  sick  in  ganz  besonders 
kokem  MaBe  bei  Froscken  geltend  mackt.  (Am  ungekemmten  Frosck 
kann  man  eigentlick  nur  experinientieren,  wenn  er  ganz  frei  auf  dem 
Tisck  sitzt.)  Unter  diesen  Umstanden  ist  es  nickt  zu  verwundern, 
daB  in  den  Versucken  Verworns,  wo  durck  die  versckiedenartigsten 
VorsicktsmaBregeln  eine  enorme  Masse  von  kemmenden  Reizen  an- 
gesetzt  wurde,  das  Resultat  der  italieniscken  Forscker  nickt  zum  Aus- 
druck  kam. 
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Da  Verworns  Frosche  noch  einer  weiteren  Hemmung  —  zu  der 
zweifellos  bereits  in  starkem  MaBe  vorhandenen  —  fahig  waren  und 
da  hierbei  eine  Verkleinerung  der  Kurven  nicht  zu  konstatieren  war, 
so  wird  man  in  seinen  Versuclien  vielleicht  einen  Beweis  daf iir  erblicken 
konnen,  daB  es  beim  Frosch  aktive  Hemmungsprozesse  nicht  gibt.  DaB 
aber  aktive  Hemmungen  bei  anderen  Tieren  moglick  sind,  scheint  aus 
Versucken  Biedermanns  (1888  und  1895)  mit  Sicherheit  hervorzugehen. 

Biedermann  durchschnitt  an  Krebsscheren  den  Offnungsmuskel. 
Befand  sick  nun  der  ScklieBmuskel  in  sckwachem  Tonus ,  so  er- 
schlaffte  er  bei  sckwachen  tetanischen  Reizen  des  Scherennerven ,  um 
erst  bei  starkeren  tetanischen  Reizen  in  Konrraktion  zu  geraten.  Da 
die  Nervenfasern  sich  im  Krebsniuskel  direkt  zu  den  Muskelfasern 
begeben  (ohne  vorher  Zentralteile  zu  passieren),  so  kann  es  sich  hier 
nur  daruni  handeln,  daB  dem  Muskel  zwei  verschiedene  Prozesse 
ubermittelt  werden.  Ich  halte  es  allerdings  nicht,  wie  Biedermann  es 
tut,  fur  zwingend,  daB  im  Scherennerven  zwei  verschiedene  Faser- 
gattungen,  motorische  und  hemmende,  vorhanden  sind.  Man  wurde 
auch  mit  einer  einzigen  Fasergattung  auskommen,  wenn  man  die  oben 
(S.  340)  entwickelte  Vorstellung  annimmt,  daB  namlich  der  Muskel 
auf  die  beiden  vermutlich  vorhandenen  Phasen  des  Nervenerregungs- 
prozesses  verschieden  reagiert. 

Weniger  klar  als  bei  der  Krebsschere  liegen  die  Verhaltnisse  beim 
MuschelschlieBmuskel,  wo  Pawlow  (1885)  ein  almliches  Phanomen  be- 
obachtete,  beim  starken  Reflex  der  Seeigel  (Cexkiill,  siehe  S.  336) 
und  bei  den  Muskeln  von  Aplysia,  wo  man  ebenfalls  bei  Reizung  der 
Nerven  mit  gut  abgestuften  Stromen  Erschlaffung  beobachten  kann 
(S.  117).  In  alien  diesen  Fallen  gehen  die  Nervenfasern  nicht  direkt 
in  die  Muskeln  iiber,  sondern  es  sind  Ganglienzellen  zwischengeschaltet, 
welchen  im  Notfall  die  hemmende  Reizwirkung  zugeschoben  werden 
kann.  —  Wirkliche  Hemmungsf asern ,  die  direkt  auf  die  Muskulatur 
einwirken,  werden  auch  von  alien  denen,  welche  sich  der  Engelmann- 
Gaskelschen  Hypothese  angeschlossen  haben,  in  den  Vagusf asern  des 
Herzens  gesehen.  Hier  liegt  aber  der  Fall  nicht  anders,  wie  bei  See- 
igeln  und  Mollusken,  denn  es  scheint  mir  kein  Zweifel  dariiber  zu 
bestehen,  daB  die  Vagusf  asern  nicht  direkt  auf  die  Herzmuskulatur 
einwirken. 

D e m n a c h  ware  der  B i e d e r m a n n s c h e  B e f u n d  an  der 
Krebsschere  der  e i n z i g e  Fall,  wo  eine  direkt  auf  einen 
Muskel  ubertragene  Nerven  err  egung  hemmend  wirkt. 
Wenn  aber  solch  ein  Fall  existiert  7  so  darf  er  nie  aus  dem  Auge 
verloren  werden. 

Trotzdem  es  nun  wohl  in  manchen  Fallen  eine  am  Muskel  selber 
angreifende  Hemmung  geben  mag,  so  scheint  es  doch,  daB  die  groBe 
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Menge  der  Hemmungserscheinungen,  wie  sie  oben  besprochen  wurden, 
auf  diesem  Wege  ihre  Erklarung  nicht  finden  kann.  Es  ist  vielmelir 
anzunekmen,  daB  bei  den  meisten  Hemnmngen  (der  Wirbeltiere)  iiber- 
haupt  kein  aktiver  ProzeB  bis  zuui  Muskel  geleitet  wird,  sondern  daB 
die  Hemmung  sich  intrazentral  abspielt.  Sie  wiirde  also  darin  be- 
stehen,  daB  innerhalb  der  Zentralteile  die  Fortleitung  von  dynamogenen 
Reizen  zu  den  Muskeln  verhindert  wird,  also  in  etwas  rein  Negativem. 
Es  gehort  zu  den  Verdiensten  Goltz'  (1869),  diese  Vorstellung  zum 
erstenmal  klar  gefaBt  und  ausgesprochen  zu  haben.  Goltz  stellte  sich 
die  Sache  so  vor,  daB  zur  Auslosung  eines  bestimmten  Reflexes  der 
Reiz  von  bestimmten  Punkten  ausgehend  den  Muskel  auf  einem  be- 
stimmten Wege  erreicht.  Wirkt  gleicbzeitig  ein  hemmender  Reiz  an 
einer  andern  Stelle  ein,  so  kreuzt  er  den  Weg  des  reflexauslosenden 
Reizes  und  verhindert  ihn,  seinen  Weg  fortzusetzen.  Hemmender 
und  reflexauslosenderReiz  wiirden  sich  also  aufheben, 
indem  sie  gewissermaBen  gegeneinander  anrennen.  Als 
Punkt,  wo  dieses  gegenseitige  sich  Aufheben  statthat,  stellte  sich  Goltz 
die  Ganglienzelle  vor,  aber  nur,  wie  deutlich  aus  seinen  Worten  her- 
vorgeht,  in  Ermangelung  einer  besseren  anatomischen  Grundlage. 

Diese  Vorstellung  hat  sich  als  sehr  fruchtbar  erwiesen  und  ist 
mit  einigen  Erweiterungen  zu  ziemlich  allgemeiner  Anerkennung  ge- 
langt.  Zu  diesen  Erweiterungen  gehort  vor  allem  der  von  Bubnoff 
and  Heidenhain  (1881)  und  dann  von  Brown  -  Sequard  (1881)  auf- 
gestellte  Satz,  daB  die  Hemmung  immer  am  ehesten  an  den 
Muskeln  zum  Ausdruck  k  o  m  m  t ,  welche  im  Stadium  der 
Verkiirzung  sind7  wahrend  ruhende  Muskeln  auf  den 
gleichen  Reiz  bin  zur  dynamogenen  Tatigkeit  neigen. 

Die  Ganglienzelle  als  spezifisches  Organ  scheint  mir  auch  hier 
entbehrlich  zu  sein,  und  ich  glaube,  man  kann  damit  auskommen, 
daB  die  gegenseitige  Aufhebung  der  Reize  im  Fibrillengitter  zustande 
kommt.  Sicherlich  hat  aber  die  Goltzsche  Vorstellung,  daB  die  Hem- 
mung in  alien  Zentralteilen  zustande  kommen  kann  und  zur  Er- 
klanmg keiner  spezifischer  Zentren  bedarf,  sehr  viel 
fiir  sich.  Mir  scheint  dies  aus  einer  gelegentlichen  Beobachtung  hervor- 
zugehen,  welche  ich  an  Medusen,  also  bei  Tieren  mit  einfachst  ent- 
wickeltem  Nervennetz,  zu  machen  Gelegenheit  hatte. 

Wie  schon  erwahnt  (S.  110),  machte  Nagel  die  Beobachtung,  daB 
Carmarina  mit  dem  Magenstiel  nach  einer  beriihrten  Stelle  der  Sub- 
umbrella  hinfahrt  und  bei  schnell  nacheinander  erfolgender  Beriihrung 
zweier  Punkte  erst  nach  dem  einen  und  dann  nach  dem  zweiten. 
Setzt  man  beide  Reize  gleicbzeitig  an  gegeniiber  liegenden  Stellen  an, 
so  schlagt  der  Magenstiel  nach  der  Stelle  der  intensiveren  Reizung, 
aber  immer  mit  geringerer  Intensitat,  als  es  der  Fall  sein  wiirde, 
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wenn  der  eine  Reiz  allein  eingewirkt  katte.  Sind  beide  Reize  gleick 
stark,  was  sckwer  zu  erreichen  ist?  so  findet  gar  keine  Bewegung 
statt.  Besser  gelingt  dies  zu  zeigen,  wenn  man  mit  einem  ringformig 
gebogenen  Draht  die  Subumbrella  beriikrt,  wobei  alle  beriihrten  Stellen 
ungefabr  gleichweit  von  dem  zentral  gelegenen  Magenstiel  entfernt 
sein  miissen.  1st  die  Beriihrung  gut  ausgefiikrt,  so  findet  nur  eine 
Kontraktion  der  Glocke  statt;  der  Magenstiel  bleibt  aber 
ganz  ruhig  und,  wie  mir  scheint,  scklaff,  so  daft  der  Bewegungs- 
ausfall  also  nicht  durch  gleickzeitige  Anspannung  aller  Magenstiel- 
muskeln  erklart  werden  kann.  Da  Hemniungszentren  bei  diesen  Tieren 
schwerlick  anzunehmen  sind,  so  bleibt  nur  die  Erklarung,  daB  sick 
die  von  alien  Seiten  radialwarts  ausbreitenden  Reize  tatsacklick  gegen- 
seitig  aufheben.  Eine  Hemmung  ist,  wie  nock  erwaknt  sein  moge, 
nie  zu  erzielen,  wenn  gleiehzeitig  mehrere  Punkte  einer  Seite  erregt 
werden;  der  Magenstiel  scklagt  dann  immer  mit  uneingesckrankter 
Kraft  in  der  Richtung  der  Resultante.  Es  ist  also  kier  Erfordernis, 
daB  die  Reize,  um  sick  gegenseitig  aufzuheben,  von  moglickst  ent- 
gegengesetzten  Punkten  ausgeken. 

Uber  die  Art  und  Weise,  wie  sick  die  Reize  untereinander  auf- 
heben, liegen  bisker  nur  Yermutungen  vor.  Man  kat  versuckt,  sie  als 
einfacke  Interferenzersckeinung  kinzustellen  und  analoge  Befunde  an 
Nerven  zu  erkeben.  Es  soil  bier  auf  die  betreffenden  Versuche  nur 
kurz  kingewiesen  werden,  denn  es  ist  zur  Zeit  nock  ungewiB,  ob  es 
am  Nerven  eine  wirkliche  Interferenz  der  Reize  gibt  (Oddi,  1898, 
Kaiser,  1891,  Fuld,  1900J,  oder  ob  die  Ersckeinungen ,  welcke  zur 
Beobacktung  gelangen,  auf  andre  Weise  zu  erklaren  sind  (Amaya, 
1902,  Amaya  und  Hoffmann,  1902,  Boruttau,  1902). 
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Die  rhythmischen  Bewegungen. 

Die  Atemrhythmik  S.  393 — 408.  —  Bei  Fischen  bewirkt  Kohlensaurevergiftung 
keine  Dyspnoe  S.  395.  —  Der  Ehythmus  ist  hier  von  der  Gasspannung  des  Blutes 
unabhangig  S.  398.  —  Durchj  Lahmung  der  Nervenendigungen  in  der  Mund-  und 
Rachenschleimhaut  mittels  Cocain  lafit  sich  die  Atmung  ganz  zum  Stillstand 
bringen  S.  401—403.  —  Die  Atmung  der  Fische  ist  ein  peripher  ausgeloster 
Reflex  S.  403.  —  Reizsummation  und  Refraktarstadium  der  Zentralteile  in 
ihren  Beziehungen  zu  den  rhythmischen  Bewegungen  S.  405 — 408.  —  Die  rhyth- 
mischen Bewegungen  des  Wirbeltierherzens  und  der  Medusen  S.  408—456.  — 
Der  normale  Rhythmus  und  seine  Abhangigkeit  von  besonderen  Teilen  S.  408 
bis  410.  —  Die  Reaktionen  des  sinuslosen  Herzens  und  der  randkorperfreien 
Meduse  auf  kunstliche  Reize  S.  410—423.  —  Treppe  und  „Alles  oder  Nichts-Gesetz" 
S.  411.  —  Rhythmische  Kontraktion  des  sinuslosen  Herzens  und  der  randkorper- 
losen  Meduse  auf  kontinuierliche  Reize  S.  413 — 422.  —  Refraktares  Stadium, 
Extrasystole  und  kompensatorische  Ruhe  (bei  Herz  und  Meduse)  S.  423 — 427.  — 
Die  Stoning  der  Synchronitat  beim  Auftreten  einer  Extrasystole  S.  427 — 432.  — 
Die  Reizleitung  im  Herzen  und  in  der  Meduse  S.  432 — 448.  —  Die  Schnelligkeit  der 
Kontraktionswelle  im  Hundeherzen  S.  448.  —  Dasselbe  im  Medusenkorper  S.  439 
bis  442.  —  Beweise  dafiir,  dafl  die  Leitung  im  Herzen  nervos  ist  S.  442—446.  — 
Die  Koordination  der  Herz-  und  Medusenbewegungen  S.  448 — 450.  —  tlber  die 
Natur  des  Refraktarstadiums  S.  451.  —  Ursachen  und  Wesen  der  rhythmischen 
Bewegungen  des  Herzens  und  der  Medusen  S.  452 — 456. 

Mit  einem  groBen  Teil  der  rhythmischen  Bewegungen  ist  seit 
langem  der  Begriff  der  Automatie  fest  verbunden.  Sie  sollten  auto- 
matisch  sein,  weil  man  keine  hinreichende  Ursache  in  der  auBeren 
Umgebung  entdecken  konnte.  So  wurden  die  rhythmischen  Be- 
wegungen bei  der  Atmung,  die  Bewegungen  der  Blut-  und  Lymph- 
herzen,  die  rhythmischen  Kontraktionen  der  Medusen  und  andre  der- 
artige  Bewegungserscheinungen  fiir  automatisch  angesehen  und  werden 
es  zum  Teil  auch  noch  heute.  Bekanntlich  ist  das  Vorkommen  rhyth- 
mischer  Bewegungen  ebensowenig  auf  die  mit  Nervensystem  begabten 
Tiere  beschrankt,  wie  das  Vermogen  iiberhaupt  mit  Bewegungen  auf 
Zustandsveranderungen  zu  reagieren;  es  braucht  nur  auf  die  rhyth- 
mischen Bewegungen  der  Blatter  mancher  Pflanzen  (Oxalis  u.  a.)  und 
an  die  rhythmischen  Kontraktionen  gewisser  Vacuolen  von  Infusorien, 
Amoben  und  einzelligen  Pflanzen  erinnert  zu  werden. 

Noch  am  Anfang  des  vorigen  Jahrhunderts  glaubte  man  es  hier 
mit  ganz  ratselhaften  Eigenschaften  der  lebenden  Organismen  zu  tun 
zu  haben,  hauptsachlich  aus  dem  Grund,  weil  man  sich  nicht  vor- 
stellen  konnte,  wie  ohne  rhythmische  Ursachen  rhythmische  Wirkungen 
zustande  kommen  konnten.    Spater  hat  man  sich  dann  erinnert,  dafi 


Die  rhythmischen  Bewegimgen.  3 §9 

auch  bei  manchen  langst  bekannten  Erscheinungen  in  der  unbelebten 
Natur  das  Gleiche  der  Fall  ist :  Der  gleichmaBig  iiber  die  Getreidef elder 
dahinstreichende  Wind  versetzt  sie  in  rbytbniiscb  wellenformige  Be- 
wegung.  —  In  diinnem  Strabl  kontinuierlich  aus  einer  Offnung  aus- 
flieBendes  Wasser  ballt  sich  zu  rbytbniiscb  fallenden  Tropfen  zusaminen, 
weil  das  Wasser  erst  abfallen  kann,  wenn  seine  Masse  groBer  ist  als 
die  Oberflacbenspannung  an  der  AusfluBoffnung.  —  Von  den  vielen 
Beispielen,  welche  nocb  angefiibrt  worden  sind,  sei  nur  nocb  ein  sehr 
biibscbes  Experiment  erwabnt,  das  von  Quinke  (1888)  angegeben  ist: 
In  einem  mit  Wasser  gefiillten  GefaB  ist  eine  borizontale  Glasplatte 
angebracbt;  unter  dieser  befindet  sicb  eine  Luftblase.  Von  unten  ber 
steigt  ein  diinner,  auf  die  Blase  gericbteter  Alkobolstrabl  ira  Wasser 
auf.  Dadurcb,  daB  der  Alkobol  die  Oberflacbenspannung  an  der 
Blasengrenze  vermindert,  wird  die  Blase  flacber;  Wirbelbewegungen 
verbindern  auf  kurze  Zeit  den  weiteren  ZufluB,  wabrend  welcber  Zeit 
die  Blase  wieder  ibre  urspriinglicbe  Gestalt  annimmt,  und  dann  beginnt 
das  Spiel  von  neuem.  Auf  die  Weise  kann  ein  sebr  regelinaBiges 
Pulsieren  der  Luftblase  bervorgerufen  werden. 

Der  Vergleicb  mit  derartigen  Erscbeinungen  bat  es  nabegelegt, 
daB  aucb  die  Ursacbe  rbytbmiscber  Bewegungen  bei  Organismen  kon- 
tinuierlicber  Natur  sei  oder  wenigstens  sein  kann.  DaB  eventuell  aucb 
rbythmiscbe  Ursacben  vorbanden  sein  konnen?  ist  nicbt  ausgescblossen, 
nur  muB  man  sie  nicbt  gleicb  auBerbalb  des  Organismus  sucben.  Be- 
stebt  docb  immer  die  Moglicbkeit,  daB  bei  einmal  eingeleiteter  Be- 
wegung  jede  Kontraktion  den  Reiz  zur  nacbstfolgenden  abgibt.  In  den 
meisten  Fallen  baben  sicb  zwar  Erklarungsversucbe  dieser  Art  als  un- 
haltbar  erwiesen,  wenn  aucb  immer  wieder  auf  sie  zuritckgegrif f en  wird ; 
in  andern  Fallen,  so  bei  der  Erklarung  des  Atemrbytbinus,  baben  sie 
sicb  aber  bis  zu  einem  gewissen  Grade  aussicbtsvoll  gezeigt.  Aucb 
bei  den  rbytbmiscben  Progressivbewegungen  aller  mit  Beinen,  Fliigeln, 
Ruderscbwanzen  u.  s.  w.  begabten  Tiere  wird  wobl  allgemein  jede 
Einzelbewegung  zugleicb  als  ein  Teil  der  Veranlassung  zur  nacbsten 
Bewegung  angeseben?  wabrend  dem  auslosenden  Reiz  (z.  B.  bei  der  ins 
Licbt  fliegenclen  Motte  das  Lieut),  in  der  Hauptsacbe  die  Rolle  zu- 
gesprocben  wird,  die  ganze  Mascbinerie  in  Gang  zu  setzen.  Ab- 
gescblossen  ist  diese  Frage  allerdings  nicbt,  da  nacb  Durcbscbneidung 
der  binteren  Wurzeln  bei  Wirbeltieren  die  Rbytbmizitat  der  Progressiv- 
bewegungen wobl  gescbadigt  aber  nicbt  aufgeboben  wird.  Danacb 
mocbte  es  scbeinen,  als  ob  der  immer  wieder  rbytbmiscb  an  der  Peri- 
pberie  erzeugte  Reiz  mebr  die  Rolle  einer  Korrektur  als  die  der  wirk- 
licben  Ursacbe  der  Rbytbmizitat  spielt  und  daB  die  eigentlicbe  Ursacbe 
in  uns  nocb  unbekannten  Verbaltnissen  oder  in  dem  kontinuierlicben, 
auslosenden  Reiz  bestebt. 
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Wenn  man  die  Erscbeinungen  im  Gebiet  der  unbelebten  Natur, 
bei  denen  rbytbuiiscbe  Wirkungen  auf  kontinuierlicbe  Ursacben  bin 
entsteben,  imtereinander  vergleicbt,  so  kommt  man  zu  dem  Eesultat, 
daB  die  Ebytbmizitat  auf  sebr  verscbiedene  Weise  zustande  kommen 
kann.    Aucb  in  den  belebten  Wesen  lieg't  die  Moglicbkeit  bierfiir  vor: 

1.  Die  kontinuierlicbe  Ursacbe  kann  eine  auBere  und  eine  innere  sein. 

2.  Die  Stelle,  an  der  die  kontinuierlicbe  Ursacbe  den  Ebytbmus  an- 
niruint,  kann  bei  Tieren  mit  ausgebildeter  reizleitender  Substanz 
in  dieser  selbst,  aber  aucb  in  der  effektoriscben  Substanz,  speziell 
der  kontraktilen  Substanz  gelegen  sein. 

Wie  scbon  besprocben,  kommen  sicberlicb  bei  Lebewesen,  die 
eines  Nervensystems  (aber  vielleicbt  nicbt  besonderer  leitender  Struk- 
turen)  entbebren,  rbytbmiscbe  Bewegungen  vor.  In  neuerer  Zeit  mebren 
sicb  nun  die  Angaben,  daB  die  Fabigkeit  rbytbmiscbe  Kontraktionen 
auszufilbren  eine  allgemeine  Eigenscbaft  der  kontraktilen  Substanzen 
ist.  Am  langsten  bestebt  diese  Annabme  wobl  fiir  die  Muskulatur 
des  Herzens,  welcbe  auf  cbemische  Seize,  auf  Ausdebnung  und  Teta- 
nisation  (je  nacb  Starke  derselben,  aber  unabbangig  von  der  Anzabl 
der  Unterbrecbungen)  mit  rbytbmiscben  Bewegungen  antwortet.  Seit 
die  refraktare  Pbase  des  Herzens  bekannt  ist  (Marey,  1876),  auf  der 
ja  aucb  die  Unfabigkeit  der  Herzmuskulatur  berubt,  unter  normalen 
Verbaltnissen  in  Tetanus  zu  geraten,  bat  diese  Erscbeinung  an  Ratsel- 
baftigkeit  eingebiiBt.  Da  man  wenigstens  gewisse  Teile  des  Herzens, 
besonders  die  Herzspitze,  fiir  frei  von  Nervenfasern  und  Ganglienzellen 
bielt,  so  sab  man  die  Rhytbmizitat  (ebenso  wie  die  Leitung  von 
Element  zu  Element)  als  Qualitat  der  Muskulatur  an.  Wie  jetzt  sicber 
stebt,  gibt  es  aber  keinen  Teil  der  Herzmuskulatur,  der  nervenfrei  ist 
und,  wie  icb  oben  gezeigt  babe,  ist  aucb  das  Experiment,  bei  welchem 
die  Nerven  zur  Degeneration  gebracbt  werden  sollen  und  bei  dem 
sicb  die  Leitungsfabigkeit  und  die  Ebytbmizitat  erbalten  zeigte,  nicbt 
beweiskraf tig ,  daB  es  sicb  bier  um  rein  muskulare  Eigenscbaften 
bandelt  (S.  109).  Die  Moglicbkeit,  daB  die  Nervenelemente  im  Herzen 
mit  der  Ebytbmizitat  zu  tun  baben,  bleibt  also  nocb  besteben  und  ist 
spater  weiter  zu  diskutieren.  Genau  wie  bei  der  Herzmuskulatur 
liegen  die  Verbaltnisse  bei  der  Muskulatur  der  Subumbrella  der  Me- 
dusen,  auf  die  icb  spater  ausfiibrlicber  eingeben  werde. 

Nacbdem  bereits  Eicbet  (1882)  auf  rbythmiscbe  Erscblaffungen 
des  Krebsmuskels  wahrend  der  Tetanisation  aufmerksam  gemacbt 
batte,  die  mit  der  Periode  des  erregenden  Eeizes  nicbts  zu  tun  baben, 
zeigte  Scboenlein  (1882),  daB  aucb  die  Muskeln  der  Wasserkafer  bei 
Erregung  mit  frequenten  Wecbselstromen  nicbt  immer  in  einen  gleicb- 
maBigen  Tetanus  verfallen.  Bei  grade  wirksamen  Stromstarken  treten 
entweder  rbytbmiscbe  Zuckungen  oder  rbytbmiscb  unterbrocbene  Tetani 
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ein,  und  erst  bei  groBerer  Stromstarke  kommt  ein  gleichmaBiger  Tetanus 
zur  Entwieklung.  Da  diese  Muskeln  wohl  frei  von  Zentralteilen  sein 
diirften,  so  wird  man  hier  die  Ursache  der  Rhythmizitat  in  der  Musku- 
latur  selber  suchen  miissen.  Das  gleiche  gilt  von  den  rhythmischen 
Kontraktionen,  welcbe  unter  anomalen  Bedingungen  an  Skelettmuskeln 
von  Wirbeltieren  zur  Beobaehtung  gelangen.  Wabrend  normale  Skelett- 
muskeln bei  andauerndem  Reiz  stets  in  einen  gleichmaBigen  Tetanus 
verfallen,  geraten  sie  in  periodiscbe  Zuekungen  oder  Pulsationen,  wenn 
man  sie  in  gewisse  Salzlosungen  bineinlegt  (Biedermann,  1880).  Loeb 
(1899)  ist  es  dann  gelungen,  diese  rbytbmiscben  Kontraktionen  auf 
die  Wirkung  bestimmter  Ionen  (Na7  Li,  Cs  u.  s.  w.)  zuruckzufiihren. 
Von  andren  Ionen,  besonders  K  und  Ca,  fand  er,  daB  sie  dem  Auf- 
treten  derartiger  rhythmischer  Kontraktionen  entgegenwirken.  —  Aucb 
hier  diirfte  wobl  die  Fabigkeit  zu  rhythmischer  Aktion  obne  weiteres 
der  Muskulatur  selber  zugesprocben  werden  miissen,  da  durcb  gleicb- 
artige  isolierte  Behandlung  der  Muskelnerven  ein  abnlicber  Effekt  bisber 
nicbt  erzielt  ist. 

Weniger  gesicbert  ist  die  myogene  Natur  der  an  glatter  Musku- 
latur spontan  und  auf  Reizung  eintretenclen  rhythmischen  Kontraktionen. 
Nur  bei  ganz  wenigen  der  zur  Untersucbung  benutzten  Praparate  sind 
nervose  Zentralteile  in  der  nacbsten  Nachbarscbaft  der  glatten  Muskel- 
fasern  bisber  nicbt  nacbgewiesen ;  das  sind  der  Retractor  penis  vom 
Pferd,  an  welchem  Sertoli  spontane  rhytbmische  Kontraktionen  wahr- 
nabm?  und  der  Retraktormuskel  von  Sipunculus  nudus7  an  dem  Bottazzi 
die  gleiche  Erscbeinung  beobacbtete.  Ob  sie  wirklich  frei  davon  sind, 
ist  eine  andre  Frage.  Dagegen  enthalten  die  von  vielen  Autoren  an- 
gewandten  Praparate  vom  Darm,  Magen  und  Osopbagus  von  Wirbeltieren, 
die  von  Straub(1900)  benutzte  Korperwandmuskulatur  des  Regenwurms, 
die  von  Bottazzi  (1898,  1899)  untersucbten  AmbulakralfiiBe  von  See- 
sternen  und  der  Osopbagus  von  Aplysia  mehr  oder  weniger  reich- 
liche  nervose  Plexus.  Grade  das  zuletzt  genannte  Organ,  das  Bottazzi 
fur  ganglienfrei  halt,  besitzt  so  reicbliche  Plexusbildungen  mit  ein- 
gestreuten  Ganglienzellen,  wie  sie  mir  sonst  nur  beim  Darm  der  Wirbel- 
tiere  bekannt  sind. 

Ein  Teil  der  Autoren,  besonders  Bottazzi  und  Straub  balten  es 
fur  gesichert,  daB  die  beobacbteten  durcb  occulte  Reize  (,, spontan") 
und  kunstlich  hervorgerufenen  rbytbmiscben  Kontraktionen  nur  von 
der  glatten  Muskulatur  selber  ausgeben,  wabrend  P.  Schultz  (1897) 
dieselben  fur  nervos  vermittelt  halt,  weil  sie  auf  Behandlung  mit 
Atropin  fortfallen.  Obwohl  in  derartigen  Vergiftungsversuchen  kein 
sicherer  Beweis  gesehen  werden  kann,  weil  nie  eine  Schadigung  der 
muskulosen  Elemente  ausgeschlossen  ist,  so  muB  man  ihnen  doch 
gegeniiber  den  Versuchen  der  andern  Autoren  das  Ubergewicht  zu- 
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erkennen,  weil  bei  diesen  das  als  Beweis  angefiihrte  Fehlen  von 
Ganglienzellen  meist  nur  eine  willktirliche  Annahme  ist.  Pie  Frage, 
ob  die  glatte  Muskulatur  an  sicb  rhythniischer  Kontraktionen  fahig  ist, 
wird  also  nocb  als  offen  bezeicbnet  werden  miissen.  (Siebe  aucb 
Biedermann,  1902.) 

DaB  Pflanzen  und  Einzellige  rbytbmiscbe  Kontraktionen  obne 
Nervenelemente  ausfiibren  konnen,  stebt  fest.  DaB  Skelettmuskeln 
der Wirbeltiere  unter  abnormen  Bedingungen  und  einige  Artkropoden- 
muskeln  bei  gewissen  Reizstarken  sicb  rkythmisch  kontrabieren 
konnen,  ist  ebenfalls  gesicbert.  Fraglicb  ist  es  von  den  glatten  Mnskeln 
und  den  quergestreiften  Elementen  des  Herzens  und  der  Medusen. 
Demnacb  bestebt  allerdings  die  Moglichkeit ,  daB  bei  Tieren  mit 
Nervensystem  gewisse  normalerweise  vorkommende ,  rbytbmiscbe  Be- 
wegungen obne  Vermittlung  von  Nervenelementen  zustande  kommen; 
icb  sebe  aber  keinen  Zwang,  daB  dies  notwendigerweise  oder  aucb 
nur  „kochst  wahrscheinlich"  der  Fall  ist.  Was  die  rhythmischen  Kon- 
traktionen anbetrifft,  welche  man  kiinstlick  bei  Skelettmuskeln  von 
Wirbeltieren  und  Artbropoden  hervorgerufen  hat,  so  sind  dieselben 
fur  die  Muskelpkysiologie  ja  von  groBem  Interesse,  im  Organismus 
wird  aber  diese  Fabigkeit  der  betreffenden  Muskeln  schwerlich  irgend 
eine  Rolle  spielen  konnen,  weil  die  notwendigen  Bedingungen  fehlen. 
Gesetzt  den  Fall,  daB  die  glatte  Muskulatur  an  sich  rhythmiscber 
Bewegungen  fabig  ware,  was  ich  im  allgemeinen  fur  kochst  zweifel- 
haft  halte,  so  wiirde  ich  docb  dieser  Fahigkeit  innerbalb  des  Organis- 
mus kaum  eine  Rolle  zusprechen  konnen.  Ich  konnte  mir  nur  denken, 
daB  sie  unter  normalen  Verhaltnissen  besonders  bei  den  Tieren,  deren 
Bewegungsmuskulatur  glatt  ist,  iiberhaupt  nicht  zum  Ausdruck 
kommt,  denn  sie  wiirde  bei  dauerndem  Bestehen  jedes  koordinierte 
Zusammenarbeiten  verbindern  oder  eines  besonderen  Hemmungssystems 
bediirfen.  Aucb  ftir  die  inneren  Organe  (Darm  u.  s.  w.)  wiirde  ich 
sie  fur  unwesentlicb  halten,  weil  die  Erklarung  der  bier  zu  be- 
obachtenden  Erscheinungen  schwerlich  obne  Zubilfenahme  des  nun 
einmal  iiberall  in  reicher  Ausdehnung  vorhandenen  Nervenplexus 
moglich  ist. 

Angangig  scheint  es  mir  nur  dort  zu  sein,  die  rhythmische  Fahig- 
keit der  Muskeln  als  Erklarung  fiir  rhythmische  Erscheinungen  inner- 
halb  des  normalen  Organismus  heranzuziehen,  wo  es  sich  um  einfachste 
Erscheinungen  dieser  Art  handelt.  Das  ist  z.  B.  bei  den  Pulsationen 
der  Cbromatophoren  der  [Cephalopoden  der  Fall,  welche  Steinach 
(1901)  einer  genaueren  Untersucbung  unterwarf.  Steinach  suchte  die 
myogene  Natur  dieser  Pulsationen  dadurch  zu  beweisen,  daB  er  durch 
Abtrennung  der  Tentakeln  vom  Korper  die  Nerven  zur  Degeneration 
brachte.    Er  hielt  alle  Nervenelemente  fiir  tot,  wenn  eine  Leitung  im 
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Tentakel  nicht  mehr  zu  konstatieren  war.  War  dies  eingetreten,  so 
pulsierten  die  Chromatophoren  nocli  weiter.  Ich  kann  allerdings  in 
dieseni  Experiment  keinen  sicheren  AusschluB  der  Nervenelemente  mehr 
sehen,  seitdem  ich  weiB,  daB  die  Zahlebigkeit  der  Nerveneleinente 
sehr  verschieden  groB  ist.  (Dasselbe  habe  ich  auch  gegen  Straubs 
Degenerationsexperiment  beim  Regenwurm  einzuwenden.) 

Auf  die  eventuelle  Moglichkeit  die  Pulsationen  des  Herzens  und 
der  Medusen  auf  myogene  Rhythinizitat  der  Muskulatur  zuriickzufuhren, 
werde  ich  an  spaterer  Stelle  eingehen. 

Ich  will  nun  zunachst  einen  Fall  von  rhythmischer  Tatigkeit 
besprechen,  bei  welchem  es  von  vornherein  ausgeschlossen  erscheint, 
sie  auf  rhythmische  Erscheinungen  des  Muskels  zuriickzufuhren,  und 
wo  dies  auch  nie  versucht  worden  ist?  weil  den  betreffenden  Muskeln 
unter  normalen  Verhaltnissen  keine  rhythmischen  Fahigkeiten  inne- 
wohnen,  namlich  die  Atembewegungen  der  Wirbeltiere. 

Die  Atemrhythmik. 

Bei  alien  hoheren  Wirbeltieren  (Saugetiere,  Vogel)  hat  man  in 
dem  Bediirfnis  nach  einem  bestimmten  Gasgehalt  des  Blutes  die  haupt- 
sachliche  Ursache  der  Atembewegungen  erkannt  (Traube,  Rosenthal, 
EuBmaul,  Pfliiger  und  viele  andre).  Ungiinstige  Beschaffenheit  des 
Blutes  (zu  wenig  0,  zu  viel  C02  und  wohl  auch  ein  Gehalt  an  andern 
Stoffwechselprodukten  des  Korpers)  erregen  direkt  diejenigen  Teile 
des  Zentralnervensystems ,  von  welchen  die  Innervierung  der  Atem- 
muskeln  besorgt  wird.  Dieses  sogenannte  Atemzentrum  liegt  7  wie 
bekannt,  in  der  Medulla  oblongata.1)  Periphere  Reize  kommen;  wie 
spater  zu  besprechen,  sicher  in  Betracht,  allein  die  Atmung  geht  auch 
vor  sich?  wenn  alle  zentripetalen  Nerven;  die  in  Betracht  kommen, 
durchschnitten  sind  (Rosenthal). 

Ganz  anders  liegen  die  Verhaltnisse  bei  niederen  Wirbeltieren 


1)  Daii  Mangel  an  Sauerstoff  resp.  Uberschufi  an  Kohlensaure  den  Reiz  fiir 
die  llespirationsbewegimgen  abgibt,  hat  man  mit  Sicherheit  aus  folgenden  Tat- 
sachen  erschlieften  konnen:  Bei  Mangel  an  Atemlnft  oder  bei  unzureichender 
Ausdehnungsfahigkeit  der  Lungen  (Pneumothorax,  starkem  pleuritischem  Ex- 
sudat  u.  s.  w.)  wird  die  Zahl  der  Respirationen  vermehrt  und  die  accessorischen 
Atemmuskeln  treten  in  Tatigkeit.  Dieser  dyspnoische  Zustand  tritt  auch  ein, 
wenn  die  Atemluft  zu  wenig  Sauerstoff  oder  zu  viel  Kohlensaure  enthalt.  Dyspnoe 
tritt  auch  bei  der  Verblutung  ein.  Im  Gegensatz  dazu  horen  die  aktiven  Atem- 
bewegungen auf,  wenn  das  Blut  durch  starke  kiinstliche  Atmung  gut  durchliiftet 
wird.  Sistiert  man  die  kiinstliche  Respiration,  so  bleibt  das  Versuchstier  langere 
Zeit,  ohne  zu  atmen,  liegen  und  beginnt  erst  wieder  mit  denselben,  wenn  das 
Blut  aufhort,  iiberarterialisiert  zu  sein.  Stark  O-haltiges  Blut  iibt  also  keinen 
Atemreiz  aus  (Zustand  der  Apnoe).  —  Beweisend  dafiir,  dafl  das  venose  Blut 
direkt  zentral  gelegene  Gebiete  reizt,  sind  folgende  Versuche  gewesen :  Bei  Unter- 
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(Fischen  und  Amphibieu).  Bei  diesen  ist  der  Gasgehalt  des  Blutes 
auf  die  Auslosung  der  Atembewegungen  ohne  jeden  EinfluB.  Setzt 
man  einen  Frosch  in  eine  reine  Kohlensaureatmosphare  oder  in 
ein  stark  kohlensaurehaltiges  GefaB,  so  kann  zwar  am  Anfang  eine 
gewisse  Erregung  beobachtet  werden,  welcbe  auf  eine  periphere 
Reizung  zuriickzufukren  ist  (Winterstein ,  1900) ,  bald  werden  die 
Tiere  aber  wieder  rubig  und  die  Lebensaufierungen  erloscben  ganz 
allmahlich,  obne  daB  es  zu  der  fur  hohere  Wirbeltiere  so  charakte- 
ristischen  Dyspnoe  kommt  (Kropeit,  1898).  Genauere  Untersucbungen 
iiber  die  gleicben  Verbaltnisse  bei  Fischen  liegen  von  Scboenlein  und 
Willem  (1895)  vor7  und  babe  icb  selber  anzustellen  Gelegenheit  ge- 
nommen. 

Schoenlein  und  Willem  stellten  bei  Selacbiern  (Torpedo  und 
Scyllium)  fest,  daB  die  Zabl  der  Respirationen  in  einer  wesentlicben 
Abbangigkeit  von  der  Wassermenge  steht,  welcbe  den  Tieren  zugefiihrt 
wird.  Das  Atemwasser  wird  bei  diesen  Tieren  durcb  die  Spritzlocber 
mittels  aktiver  Erweiterung  des  Mundraums  und  Kiemenkorbes  auf- 
genommen  und  nacb  VerscbluB  der  Spritzlocber  durcb  kraftige  Kon- 
traktion  des  Kiemenkorbes  aus  den  seitlichstebenden  Kiemenspalten 
herausgepreBt  (manche  Selacbier  offnen  aucb  bei  der  Inspiration  das 
Maul,  docb  scbeint  mir  dabei  keine  Kommunikation  mit  dem  binteren 
Rachenraum  hergestellt  zu  werden).  Bei  der  Untersucbung  wurden 
Schlauche  in  beide  Spritzlocber  hineingesteckt,  und  der  eine  mit  einem 
mit  Wasser  gefiillten  DruckgefaB,  der  andre  zur  Registrierung  der 
Atembewegungen  mit  einer  Mareyschen  Trommel  verbunden.  FloB  das 
Wasser  langsam,  so  war  die  Zabl  der  Respirationen  gering,  floB  es 
schneller,  so  vermebrten  sicb  die  Bewegungen  bis  zum  Doppelten  und 
nocb  weiter.  Bei  zu  starkem  ZufluB  boren  die  aktiven  Bewegungen 
scblieBlicb  auf  und  es  tritt  Abwehr  ?  Speien  und  dauernde  Offnung 
des  Maules  ein.  Wird  der  ZufluB  ganz  unterbrochen ,  so  entsteben 
noch  wenige  teils  scbwacbe,  teils  krampfbafte  Exspirationen  bei  aus- 


bindung  der  Gehirnarterien  tritt  Dyspnoe  auf,  ebenso  bei  Verlegung  des  venosen 
Abflusses.  Am  instruktivsten  ist  folgendes  von  Fredericq  (1900)  ausgefiihrtes 
Experiment:  Die  Carotiden  von  zwei  nebeneinander  liegenden  Hunden  werden 
wechselseitig  miteinander  verbunden,  so  daft  das  Herzblut  des  einen  durch 
Gehirn  und  Medulla  des  andern  stromt  und  umgekehrt,  wahrend  jeder  Hund 
seinen  iibrigen  Korper  mit  dem  eignen  Blut  versorgt.  Wird  jetzt  dem  Hund  A 
die  Luftzufuhr  abgesperrt,  so  gerat  der  Hund  B  dadurch  in  Dyspnoe,  weil  das 
vends  gewordene  Blut  des  Hundes  A  sein  Zentralnervensystem  reizt.  Der  Hund  B 
arterialisiert  infolge  der  Dyspnoe  sein  Blut  sehr  stark,  kommt  aber  nicht  aus 
der  Dyspnoe  heraus,  weil  seine  Zentralorgane  von  dem  Blut  des  Hundes  A 
gespeist  werden.  Das  Hauptblut  des  Hundes  A  wird  immer  mehr  vends,  seine 
Medulla  empiangt  aber  das  uberarterialisierte  Blut  des  Hundes  B ;  infolgedessen 
gerat  der  Hund  A  in  Apnoe! 
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gepragten  Inspirationen,  ist  aber  das  letzte  Wasser  ausgepreBt,  so  tritt 
vollkommener  fund  zwar  passiver)  Atemstillstand  ein. 

Ging  schon  aus  diesen  Versuchen  hervor,  daB  die  Ursache  der 
Atembewegungen  wahrscheinlich  an  der  Peripherie  zu  suchen  sei,  so 
wurde  eine  zentrale  Ursache  derselben  noch  weiterhin  dadurch  un- 
wahrscheinlich  gemacht,  daB  die  Tiere  mit  ausgekochteni  (also  O-freiero) 
Wasser  itber  zwanzig  Minuten  (weiter  wurde  der  Versuch  nicht  aus- 
gedehnt)  respiriert  werden  konnen,  ohne  daB  sich  Zeichen  von  Dyspnoe 
einstellen  (Yersuche  mit  Kohlensaure  haben  die  Autoren  nicht  ange- 
stellt.)  AuBerdem  geht  die  Atmnng  bei  der  V erblutung  im  alten  Tempo 
weiter.  Daraus  schlieBen  die  Verfasser,  daB  die  Atembewegungen 
„  durch  andre  Ursachen  hervorgebracht  werden,  als  durch  eine  chemi- 
sche  dyspnoische  Reizung  nervoser  Medullar-  oder  Ruckenmarkszentren, 
und  vielmehr  reflektorischer  Natur  sind". 

Ich  kann  diese  Angaben  in  vollem  Umfang  bestatigen  und  habe 
versuckt,  die  von  Schoenlein  und  Willem  gelassenen  Liicken  auszu- 
fiillen.  Meine  Versuche  sind  nur  an  Scyllium  (catulus  und  canicula) 
angestellt;  ein  Unterschied  in  den  Resultaten  wurde  nicht  bemerkt. 
Die  Tiere  wurden  auf  ein  besonderes  Brett  aufgebunden,  eine  mit 
mehreren  Offnungen  versehene  Glaskaniile  durch  das  eine  Spritzloch 
gesteckt  und  ihr  andres  Ende  mit  einem  DruckgefaB  verbunden,  das 
mit  Seewasser  gefullt  war.  Dicht  an  der  Kaniile  war  in  den  Schlauch 
ein  T-Rohr  gesetzt,  dessen  dritter  Schenkel  mit  einer  Mareyschen 
Trommel  in  Verbindung  stand.  Diese  schrieb  die  Atemschwankungen 
auf.  Weiterhin  war  in  den  Schlauch  ein  Dreiwegehahn  eingeschaltet, 
mit  dessen  Hilfe  statt  des  reinen  Seewassers  andre  Fliissigkeiten  zu- 
geleitet  werden  konnten. 

1.  Zuleitung  ausgekochten  Wassers:  Mehrere  Liter  Seewasser  wurden 
eine  halbe  Stunde  stark  gekocht,  und  der  Verlust  an  Wasser  durch 
ausgekochtes  destilliertes  Wasser  ersetzt.  Wahrend  des  Abkuklens 
waren  die  Kochflaschen  mit  Gummistopfen  gut  verschlossen.  —  Nach- 
dem  der  ZufluB  von  normalem  Seewasser  so  reguliert  war,  daB  das 
Versuchstier  gleichmaBig  und  mit  normalem  (vorher  im  Bassin  be- 
stimmtem)  Rhythmus  die  Atembewegungen  ausfuhrte  und  eine  ge- 
niigende  Reihe  von  Respirationen  aufgeschrieben  waren,  wurde  das 
normale  Seewasser  gegen  das  ausgekochte  vertauscht.  Die  Atmung 
ging  stets  ruhig  weiter.  Irgend  eine  dyspnoische  Erscheinung  kam 
nie  zur  Beobachtung;  die  Zahl  und  Starke  der  Bewegungen  bleibt 
wahrend  der  nachsten  30  —  40  Minuten  unverandert.  Nach  etwa 
40  Minuten  oder  spater  fangen  die  Atembewegungen  an  schwacher 
und  langsamer  zu  werden.  Bisweilen,  besonders  anfangs,  wird  die 
ruhige  Atmung  durch  Abwehrbewegungen  und  Speien  unterbrochen. 

2.  Respiration   mit  kohlensauregeschwangertem  Wasser:  Durch 
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einige  Liter  Seewasser  wurde  wahrend  einer  Stunde  C02  (gewaschen) 
hindurch  geleitet.  Wird  dieses  statt  des  normalen  Seewassers  dem 
Hai  zugefiihrt,  so  beginnt  er  stets  im  Moment,  wo  es  in  den  Mund 
gelangt,  zu  speien  und  Abwehrbewegungen  zu  machen.  Wahrend 
dieser  Zeit  stent  die  Atmung  still.  (Ganz  denselben  Effekt  erzielt  nian, 
wenn  man  dem  normalen  Wasser,  wie  Schoenlein  nnd  Willem  angeben 
und  ich  bestatigen  kann,  reizende  Substanzen,  Karbol,  Chloroform  oder 
Alkohol  zusetzt  oder  wenn  man  SiiBwasser  zuleitet.)  Nach  kurzer 
Zeit  beginnen  wieder  die  Atembewegungen ,  und  zwar  mit  dem  alten 
Rhythmus  und  der  alten  Starke.  Wenn  aber  der  Rhythmus  sich  ver- 
andert  zeigt,  so  ist  er  stets  verlangsamt!  Dazwischen  treten  neue 
Spei-  und  Abwehrbewegungen  ein,  welche  meist  die  Fortsetzung  des 
Experiments  verhindern.  Manchmal  tritt  auch  langdauernder  Atem- 
stillstand  ein  (bis  zu  funf  Minuten).  Wird  jetzt  wieder  normales  See- 
wasser zugeleitet,  so  bleibt  der  Atemstillstand  gewohnlich  noch  mehrere 
Minuten  bestehen.  Die  Atmung  beginnt  dann  spater  mit  ganz  lang- 
samem  Rhythmus  und  geht  allmahlich  in  den  normalen  Rhythmus 
iiber.  Irgend  welche  nachtriiglichen  Zeichen  von  Dyspnoe  kommen 
nicht  zur  Beobachtung.  —  Die  Abwehr-  und  Speibewegungen  konnen 
als  dyspnoische  Zeichen  nicht  angesehen  werden,  weil  sie  eintreten, 
ehe  die  hohere  C02-Spannung  ins  Blut  iibergegangen  sein  kann. 
Offenbar  handelt  es  sich,  wie  auch  beim  ausgekochten  Wasser,  darum7 
daB  die  Veranderung  in  der  Wasserqualitat  einen  peripheren  Reiz 
hervorruft,  der  reflektorisch  diese  Erscheinungen  und  auch  den  Atem- 
stillstand auslost.  (Auch  bei  Froschen  tritt  zuerst  in  einer  C02- 
Atmosphare  meist  Erregung  ein.    Siehe  oben.) 

Da  ein  vollkommen  befriedigendes  Resultat  bei  direktem  Wechsel 
zwischen  normalem  Seewasser  und  C02  -  Wasser  nicht  zu  erreichen 
war,  wurde  ein  Versuchstier  in  eine  Wanne  mit  normalem  Seewasser 
gelegt  und  in  dieses  C02  eingeleitet.  Der  Fisch  nahm  selbst  sein 
Atemwasser  durch  das  eine  Spritzloch  auf  (das  geniigt  vollkommen), 
wahrend  das  andre  durch  einen  Schlauch  mit  der  Mareyschen  Trommel 
verbunden  war.  Speibewegungen  und  Abwehr  treten  bei  dieser  Ver- 
suchsanordnung  nur  ganz  voriibergehend  auf,  im  allgemeinen  verlauft 
der  Versuch  sonst  ganz  glatt:  anfangs  bleiben  Zahl  und  Starke  der 
Respirationen  ganz  unverandert.  Allmahlich  wird  die  Zahl  bei  zu- 
nachst  gleichbleibender  Starke  geringer;  aber  auch  diese  vermindert 
sich  spater,  so  daB  schlieBlich  die  Respirationen  ganz  aufhoren.  Er- 
stickungskrampfe  treten  nicht  ein.  Die  Reflexerregbarkeit  nimmt  mit 
der  Zeit  immer  mehr  ab  und  erlischt  schon  vor  dem  Aufhoren  der 
Respirationen  ganz.  Die  Tiere  sind  dann  steif  wie  in  der  Totenstarre. 
(Durch  Ubertragen  in  frisches  Seewasser  und  durch  Massage  der 
Kiemen  kann  das  Leben  wieder  angefacht  werden,  die  Atmung  be- 
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ginnt  sekr  langsam  von  neuem  und  wird  allmaklick  wieder  normal, 
jedoch  bleibt  der  Korper,  besonders  in  seinen  hinteren  Teilen,  steif; 
mir  ist  es  aber  nicht  gegliickt,  derartige  Tiere  dauernd  am  Leben  zn 
erhalten;  sie  sterben  nach  einigen  Stunden.) 

Als  Beleg  gebe  ick  hier  von  einem  Tier  die  Zeitangaben  und 
Ausscknitte  aus  den  Kurven  (Fig.  81):  Normale  Respirationszakl  54 
in  der  Minute.  Zuleitung  von  C02  1  k  25;  1  h  50  Respirationszahl 
(Respz.)  =  48,  2  h  Respz.  =  40.  Die  Respirationcn  beginnen  flacker 
zu  werden.    Zwischen  1  h  50  und  2  b  10  einige  Speibewegungen. 

2  h  18  Respz.  =  =  30,  2  h  25  Respz.  =  26,  2  h  50  Respz.  =  =  18. 
Das  Tier  beginnt  steif  zu  wer- 
den. 3  h  5  Respz.  ==18.  Ganz 
steif  und  kinten  reflexlos.  Gleick 
darauf  Aufkoren  der  Atmung. 

3  h  25  in  normales  Seewasser. 
3  h  35  die  ersten  sckwacken 
A  temb  e  w  egungen . 

3.  Zuleitung  von  sauerstoff- 
gesattigtem  Wasser.  Eine  reick- 
liche  Menge  Seewasser  wurde 
ausgekocbt  und  dann  durck  die- 
selbe  wakrend  einer  Stunde  ein 
kraftiger  Strom  von  reinem 
Sauerstoff  durckgeleitet.  Nack- 
dem  die  Respirationen  langere 
Zeit  bei  normalem  Seewasser 

aufgeScklieben     Wai'eil,     WUrde  Fig.  81.  Atmungskurven  von  Scyllium.   1  h  24  normal. 

daS     O  -  2'eSatti°'te    WaSSer     ZU-  1  h  25  wird  C02  ins  Bassin  eingeleitet.    Die  Eespira- 

Y  ,  tionen  werden  flacher  und  langsamer  und  horen  ohne 

geleitet.     Eine  AnderiUlg  111  der         dyspnoische  Erscheinungen  schliefilich  ganz  auf. 

Zakl  und  Starke  der  Respira- 
tionen trat  im  einen  Fall  nickt  ein.  Im  zweiten  Yersuck  wurde  eine 
geringe  Zunahme  der  Respirationszakl  f estgestellt ,  welcke  aber 
wakrsckeinlick  auf  einer  Temperaturdifferenz  berukte.  Jedenfalls  ist 
aber  von  einer  Apnoe  auck  nickt  die  geringste  Andeutung  zu  be- 
obackten.  Da  die  zugeleitete  Wassermenge  die  Respirationszakl  zum 
groBen  Teil  bestimmt,  so  wurde  der  Versuck  auck  in  der  Weise  an- 
gestellt,  daB  das  Tier  in  normaler  Weise  das  Wasser  aktiv  aufnakm, 
wie  dies  auck  unter  2.  fiir  koklensaurekaltiges  Wasser  besckrieben 
wurde.  Das  Tier  lag  zunackst  in  einem  Bassin  mit  normalem  See- 
wasser. Darauf  wurde  es  in  die  daneben  stekende]  Wanne  mit  O-ge- 
sattigtem  Wasser  gelegt ,  in  welckes  nock  wakrend  des  ganzen  Ver- 
sucks  O  eingeleitet  wurde.  Auck  kier  war  keine  Spur  von  Apnoe 
zu  bemerken. 


1  1  1   '  1  11  '   '  '   '  '  '  '   '   '  "lib  2S'C02 
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Wenn  man  diese  Versuche  mit  den  von  Schoenlein  und  Willem 
gefundenen  Tatsachen  zusaminenkalt,  so  wird  wokl  kein  Zweifel  mehr 
bestehen  konnen;  daB  die  Respirationsbewegungen  der 
Fiscke  (speziell  der  Selachier)  nicht  durch  ckemiscke  Reize 
des  Zentralnervensystems  verursackt  we r den.  Der  Gas- 
gehalt  des  Blutes,  der  bei  den  kokeren  Wirbeltieren  eine  so  wicktige 
Rolle  fiir  den  Mechanismus  der  Atmung  spielt,  ist  kier  ohne  jeden 
EinfluB  auf  denselben.  Sauerstoffreicktum  rnft  keine  Verlangsamung 
der  Respirationen  liervor  (geschweige  denn  Apnoe),  nock  erzeugt 
Sauerstoffmangel  resp.  Koklensaureankaufiing  Dyspnoe  oder  auck  nur 
eine  Andeutung  von  Atembesckleimigung. 

Eke  ick  auf  die  Respiration  der  Fiscke  weiter  eingeke,  will  ick 
die  bei  kokeren  Wirbeltieren  bekannt  gewordenen  peripkeren  Hilfs- 
ursacken  der  Atembewegungen  besprecken. 

Nackdem  durck  Tratibe  (1847)  und  Rosentkal  (1861)  die  kervor- 
ragende  Bedeutung  des  Vagus  fiir  die  normale  Atmung  erkannt  war, 
stellten  Hering  und  Breuer  (1868)  die  Lekre  auf;  daB  jede  Exspiration 
sick  selbst  kemme  und  die  nackste  Inspiration  auslose,  wakrend  jede 
Inspiration  ikrerseits  den  AnstoB  zur  Exspiration  gebe  und  eine  weitere 
Inspirationsbewegung  verbindere.  Der  auslosende  Reiz  sollte  im  einen 
Fall  der  bei  der  Exspiration  zustande  kommende  Lungenkollaps im 
andern  Fall  die  durck  die  Inspiration  erzeugte  Lungendeknung  sein; 
und  beide  Reize  sollten  von  der  Lunge  durck  den  Vagus  zum  Zentral- 
organ  geleitet  werden.  Die  Hauptbeweispunkte  fiir  diese  Ansickt  be- 
standen  darin,  daB  bei  experimentell  kerbeigefiikrtem  Kollaps  der 
Lunge  stets  eine  starke  Innervierung  der  Inspirationsmuskeln  zur  Be- 
obacktung  kommt,  wakrend  bei  kiinstlicker  Aufblasung  der  Lunge  das 
Umgekekrte  der  Fall  ist. 

Gegen  die  Ricktigkeit  dieser  Hering-Breuerscken  Tkeorie  von  der 
Selbststeuerung  der  Atmung  wurden  von  Guttman  (1875)  Bedenken 
erkoben,  weil  er  aus  seinen  Versucken  scklieBen  zu  miissen  glaubte, 
daB  Lungenausdeknung  eine  inspiratoriscke  Wirkung  katte.  Gad  wies 
dann  (1880)  nack,  daB  Guttman  seine  Versucke  falsck  gedeutet  kabe; 
und  daB  in  der  Tat  Lungendeknung  wie  Lungenkollaps  in  dem  von 
Hering  und  Breuer  angegebenen  Sinne  wirkten.  Seitdem  sind  diese 
Versucke  oftmals  bestatigt  und  nack  vielen  Ricktungen  kin  erweitert 
worden.  (Sieke  wegen  der  Literatur  Boruttaus  Zusammenstellung 
von  1902.) 

Danack  kann  es  jedenfalls  nickt  zweifelkaft  sein,  daB  die  Mog- 
lickkeit  einer  Selbststeuerung  der  Atmung  im  Sinne  Hering  -  Breuers 
bestekt.  Viel  umstritten  ist  aber  nock  die  Frage,  inwieweit  bei  der 
normalen  Atmung  der  bokeren  Wirbeltiere  diese  Selbststeuerung  in 
Betrackt  kommt.     Als  Hauptfaktor  bei  der  normalen  Atmung  wird 
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von  Rosenthal  (1875)  die  Wirkung  des  venosen  Blutes  auf  die  Atem- 
zentren  angeseken  und  den  von  Hering  und  Breuer  nachgewiesenen 
hemmenden  resp.  anregenden,  durch  die  Vagi  vermittelten  Reizen  nur 
eine  unwesentliche  Rolle  zugeschrieben.  Andre  Autoren  (Gad,  1880, 
Boruttau,  1895,  Lewandowsky,  1898,  Schenk,  1900  und  andere)  nehnien 
eine  wesentliche  Beteiligung  der  Selbststeuerung  auch  bei  der  nor- 
malen  Atmung  an.  Besonders  wird  die  inspirationskenimende  Wirkung 
der  Lungendehnung  fur  die  Erklarung  der  Phanomene  in  Anspruch 
genommen.  Die  meisten  Autoren  sind  sich  aber  darin  einig,  dafi  eine 
befriedigende  Erklarung  des  Atenirhytlimus  auf  Grundlage  der  Selbst- 
steuerung allein  niclit  nioglich  ist  und  dafi  eine  Anteilnahme  des 
venosen  Blutreizes  auf  die  Zentren  bei  der  Erklarung  niclit  entbehrt 
werden  kann. 

Demnach  wiirden  wir  also  den  augenblicklichen  Stand  der  Frage 
nach  der  Ursache  der  rhythmischen  Atembewegungen  bei  den  hoheren 
Wirbeltieren  dahin  prazisieren  konnen:  Die  Ursache  der  Atmung  ist 
eine  doppelte.  Erstens  wirkt  auf  die  Atemzentren  der  kontinuier- 
liche  Reiz  des  venosen  Blutes  ein.  In  welcher  Weise  dieser  zu 
rhythmischen  Wirkungen  fiikrt,  dariiber  bestehen  zunachst  nur  Ver- 
mutungen.  Dieser  Reiz  geniigt,  urn  den  Atemrhythmus  (wenn  auch 
nicht  in  normaler  Weise)  zu  erhalten  (Vagotomie).  Zweitens  wirken 
auf  die  Atemzentren  Reize  ein,  welche  durch  die  Atembewegungen 
selbst  in  rhythmischer  Folge  hervorgebracht  in  den  Vagi  zentral- 
warts  geleitet  werden  und  die  Bewegung,  welche  im  Gang  ist,  henxmen 
und  die  entgegengesetzte  anregen.  Wie  groB  der  Anteil  einer  jeden 
Reizgattung  bei  der  norinalen  Atmung  ist,  dariiber  herrscht  keine 
Einigkeit. 

Wie  wir  gesehen  haben,  ist  bei  den  Fischen  (und  Amphibien)  ein 
Einflufi  des  Blutzustandes  auf  den  Atemrhythmus  nicht  feststellbar.  Es 
war  daher  die  von  Schoenlein  und  Willem  aufgestellte  (aber  nur  un- 
vollkommen  bewiesene)  Ansicht  zu  priifen,  dafi  der  Atemrhythmus 
hier  lediglich  durch  periphere  Erregungen,  etwa  nach  Art  der  Selbst- 
steuerung, hervorgerufen  wiirde.  Ich  glaubte  anfangs  diese  Frage 
mittels  Nervendurchschneidungen  entscheiden  zu  konnen,  habe  diese 
Hoffnung  aber  aufgeben  mtissen.  Derjenige  Nerv,  welcher  anatomisch 
dem  Vagus  der  hoheren  Wirbeltiere  entsprechen  soli,  unterscheidet  sich 
von  diesem  physiologisch  wesentlich  dadurch,  dafi  er  die  motorische 
Versorgung  grofierer  Partien  der  Skelettmuskulatur  besorgt  und  zwar 
grade  diejenigen,  welche  motorisch  erhalten  werden  miissen,  namlich 
einen  Teil  der  Kiemenbogen. 

Weder  Durcbschneidungsversuche  des  Vagus,  welche  in  grofierer  Anzahl 
angestellt  wurden,  noch  Reizung  des  peripheren  Vagusstammes  liefien  mich  mit 
Sieherheit  feststellen,   wie  viele  Kiemenbogen   allein  vom  Vagus  innerviert 
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werden;  deswegen  nicht,  weil  bei  der  starken  Spannung  der  Haut  eine  passive 
Mitbewegung  zustande  konimen  kann.  Als  sicher  kann  ich  angeben,  daft  die 
hintefen  Kiemenbogen  motorisch  und  sensibel  allein  vom  Vagus  innerviert  werden 
und  dafi  der  erste  Kiemenbogen  und  das  Spritzloch  vom  Vagus  ganz  unabhangig 
sind  und  ihre  motorische  Innervation  vom  Facialis  erhalten.  Moglicherweise  wird 
auch  der  zweite  und  dritte  Kiemenbogen  allein  vom  Vagus  versorgt,  doch  scheint 
es  mir  besonders  fiir  den  zweiten  nicht  ausgeschlossen,  daft  er  neben  Vagusfasern 
motorische  Fasern  vom  Facialis  erhalt.  Was  die  Wirkung  auf  das  Herz  an- 
betrifft ,  so  entspricht  der  Vagus  der  Fische  dem  der  hoheren  Wirbeltiere ;  er 
allein  enthalt  herzhemmende  Fasern.  Nach  doppelseitiger  Vagusdurchschneidung, 
welche  die  Tiere  bei  guter  Operation  tagelang  iiberleben,  indem  die  Atmung  mit 
dem  vordersten  Kiemenbogenpaar  zur  Erhaltung  des  Lebens  geniigt,  kann 
das  Herz  durch  keinen  Reiz  der  Peripherie  oder  der  Medulla  mehr  zum  Stehen 
gebracht  werden.  Sind  die  Vagi  erhalten,  so  gelingt  die  Hemmung  des  Herzens 
sehr  leicht.  Schon  bei  maftig  kraftigem  Streichen  iiber  die  Haut  kann  voll- 
standiger  Stillstand  eintreten.  Die  auffallende  Korrelation  zwischen  Atem- 
bewegungen  und  Herzbewegungen ,  welche  Schoenlein  und  Willem  beschrieben 
haben,  fallt  nach  doppelseitiger  Vagotomie  fort. 

Haie,  denen  beide  Vagi  durchschnitten  waren,  atmeten  nocli  voll- 
kommen  rhythmisch ,  wobei  natiirlich  die  gelahmten  hinteren  Kiemen- 
bogen nur  passive  Bewegungen  ausfiilirten.  Hieraus  ging  bereits  her- 
vor,  daB  der  Vagus  nicht  allein  derjenige  Nerv  sein  konnte7  durch 
den  die  angenommenen  peripheren  Reize  zum  Zentralorgan  geleitet 
werden.  DaB  der  Vagus  aber  auch  bei  diesen  Tieren  als  Vermittler 
von  Atemreizen,  besonders  von  solchen  hemmender  Natur7  eine  grofie 
Rolle  spielt?  geht  aus  Versuchen  hervor?  bei  denen  Haie  vor  und  nach 
der  Vagotomie  auf  Atemhemmung  untersucht  wurden.  Wahrend  bei 
Normaltieren  sofort  Atemstillstand  eintritt,  wenn  das  Seewasser  mit 
SiiBwasser  oder  mit  karbolhaltigem  Wasser  vertauscht  wird?  atmen 
diese  Tiere  zunachst  ganz  ruhig  weiter  und  stellen  die  Atem- 
bewegungen  erst  nach  zwanzig  Sekunden  und  mehr  ein.  (Ubrigens 
fangen  normale  Tiere  bei  Respiration  mit  SiiBwasser  nach  einiger 
Zeit  wieder  zu  atmen  an.  Dazwischen  kommen  wieder  Stillstande 
und  Abwehrbewegungen;  aber  man  kann  manchmal  ganz  lange  Atem- 
perioden  beobachten.)  Auf  Abschneidung  der  Wasserzufuhr 
reagieren  dagegen  die  vagotomie  r  ten  Tiere  ebenso 
prompt;  wie  normale,  mit  Atemstillstand.  Es  ist  also  nur 
die  Wirkung  gewisser  Hemniungsreize  herabgesetzt. 

Gleich  hier  muB  bemerkt  werden,  daB  man  die  Atmung  auf  die 
verschiedenste  Weise  hemmend  und  fordernd  beeinfjussen  kann.  Bei 
jedem  starkeren  Reiz  des  Rumpfes  oder  des  Kopfes  (mechanisch  und 
elektrisch)  kann  die  Atmung  fiir  langere  oder  kiirzere  Zeit  gehemmt 
werden.  Sehr  haufig  hat  diese  Hemmung  einen  ausgesprochen  ex- 
spiratorischen  Charakter.  Am  besten  zeigt  sich  dies  bei  Tieren,  die  mit 
langsamem  Rhythmus  (groBe  Exemplare  bei  niedriger  Wassertemperatur) 
atmen.    Ist  eben  eine  Exspiration  abgelaufen,  so  tritt  bei  kraftigem 
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Reiz  des  Rumpfes  ocler  bei  bloBer  leichter  Beriihrung  einer  Kiemen- 
spalte  ocler  eines  Spritzloches  sofort  eine  neue  Exspiration  ein.  Dauert 
die  Reizung  fort,  so  lost  sich  die  Kontraktion  des  Kiemenkorbes 
langsam,  und  die  Atmung  bleibt  noch  einige  Zeit  ohne  bemerkbare 
Aktivstellung  des  Atemapparats  unterbrochen.  1st  die  Reizung  nur 
momentan,  so  dehnt  sich  der  Kiemenkorb  gleich  wieder  aktiv  aus, 
und  es  erfolgt  nach  einer  etwas  verlangerten  Pause  die  nachste  Ex- 
spiration. Erfolgt  die  Rerunning  einer  Kiemenspalte  kurz  vor  einer 
normalen  Exspiration,  so  wird  das  Wasser  mit  ganz  besonderer  Kraft 
ausgetrieben.  Fiir  die  Haie  ist  diese  Reaktion  von  grofier  Wichtig- 
keit,  weil  sie  die  Kiemen  vor  Verunreinigung  scbiitzt.  Sie  tritt  stets 
ein,  nachdem  die  Tiere  gefressen  oder  erbrochen  haben,  wozu  sie 
sehr  neigen  (Schoenlein  und  Willem)  und  befordert  die  im  Kiemenkorb 
hangen  gebliebenen  Nahrungsreste  ins  umgebende  Wasser.  (Bei  Tieren 
mit  durchschnittenem  Vagus  hangen  die  gelahmten  Kiemenbogen  stets 
voll  von  Speiseresten  und  Schleimflocken.) 

Da  eine  gesonderte  Unterbreclmng  der  rezeptoriscben  Bahnen  des 
Vagus  und  der  die  vorderen  Kiemenbogen  und  das  Spritzlocb  ver- 
sorgenden  rezeptoriscben  Nerven  mangels  einer  geniigenden  anato- 
miscben  Trennung  von  den  motoriscben  Fasern  unmoglich  ist  (oder 
wenigstens  im  Augenblick  unmoglicb  scheint),  so  muBte  ich  auf 
anderm  Wege  versucben,  peripbere  Atemreize  auszuscbalten.  Es  ist 
mir  dies  in  iiberrascbend  leichter  Weise  mit  Hilfe  von  Cocain  ge- 
lungen. 

Cocainversuch :  Ein  Hai  wird  in  der  oben  beschriebenen  Weise 
hergerichtet  und  mit  Seewasser  respiriert.  Mit  dem  dritten  Schenkel 
des  Dreiwegebahns  ist  ein  GefaB  verbunden,  das  etwa  200  ccm 
1/4°/o  Cocainchlorhydratlosung  (in  Seewasser)  enthalt.  Nachdem  eine 
geniigende  Zahl  von  Respirationen  aufgeschrieben  ist,  wird  das  See- 
wasser durch  die  Losung  des  Cocains  ersetzt.  Die  Atmung  geht  zu- 
nachst  ruhig  weiter.  Speibewegungen  kamen  zwar  einigemal  zur  Be- 
obachtung,  aber  nie  gleich  beim  Beginn;  auch  waren  sie  nie  von 
Atemstillstand  begleitet.  Etwa  nach  1,5' — 2'  werden  die  Atem- 
bewegungen  ziemlich  plotzlich  schwacher  und  langsamer;  nach  wei- 
teren  10  —  20"  erfolgen  nur  noch  einige  schwache  Exspirationen  in 
Abstanden  von  5  —  6"  und  d aim  horen  die  B e wegungen  ganz 
auf  (Fig.  82).  Der  so  erzeugte  Atemstillstand  ist  weder  exspiratorisch 
noch  inspiratorisch ,  sondern  ganz  passiv.  LaBt  man  etwa  eine 
halbe  Minute  nach  Eintritt  des  Stills tandes  wieder 
frisches  Seewasser  zuflieBen,  so  bleibt  der  Atemstill- 
stand noch  viele  Minuten  erhalten.  Dann  zeigen  sich  zuerst 
einige  kleine  durch  lange  Pausen  getrennte  Respirationen,  welche  all- 
mahlich  an  Starke  und  Frequenz  zunehmen.    Die  ursprungliche 
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Starke  derRespirationen  kehrt  schnellerwieder  als  die 
ursprtinglicke  Frequenz. 

Versuch  vom  21.  Oktober  1901.  1  h  19',  36  Respirationen  in  der  Minute. 
1  h  20'  Cocain  1l4°j0;  es  flieflen  bis  1  &  22'  40"  190  ccm  durch  die  Kiemen.  Die 
Atmung  geht  zuerst  ruing  weiter.  1  h  20'  25"  Speien.  1  h  22"  Verlangsaniung  und 
Erniedrigung  der  Respirationen.  1  h  22'  20"  Aufhoren  derselben.  1  h  22'  40"  Wieder- 
zulassen  von  Seewasser.  Der  Atemstillstand  dauert  an  bis  1  h  40'  (18  Minuten). 
1  h  40'  die  erste  schwache  Respiration.  1  h  50'  Respirationen  ziemlich  kraftig, 
aber  nur  30  in  der  Minute. 


A 

JL  ■  1  1—1  l  I  I  I  »  1  1  1  1  1 — I  L  1  1 — >■ 


l?h22'20> 


lh25' 

Fig.  82.  Atmungskurven  von  Scyllium.  Cocainversu  che.  A  Ziemlich  unverinittelter  Still'stand 
der  Atmung  80"  nach  Zufiihrung  von  Cocain.  ■ —  B  Stillstand  nach  voraufgehender  Verlangsamung. 
1.  vor  Zufiihrung  der  Cocainlosung.  —  2.  Verlangsamter  Bhythmus.  —  3.  Letzte  Eespirationen  vor 
dem  Stillstand.  (X  =  letzte  Eespiration.  S  =  Spuckbewegung.)  4.  Wiihrend  des  Stillstandes  durch 
mechanische  (  i  )  und  faradische  Eeizung  «)  von  der  Brust  aus  ausgeloste  Respirationsbewegungen. 
Erstere  sind  steiler  und  hoher.  Bei  <^  wurden  die  Elektroden  nur  einen  Augenblick  aufgesetzt,  bei 
-< — blieben  sie  langere  Zeit  angesetzt  (Alternieren  von  Inspiration  und  Exspiration).  Am  Anfang 
sind  zwei  mechanische  Reize  schnell  hintereinander  angesetzt,  der  zweite  ist  noch  fast  wirkungslos 
und  ergibt  nur  eine  ganz  schwache  Exspiration. 

DaB  es  sich  hier  urn  einen  reflektoriscken  Atemstillstand  kandelt, 
ist  sckon  dadurck  ganz  ausgescklossen ,  daB  derselbe  nie  momentan 
eintritt  und  die  Einwirkung  der  Sckadigung-  so  lange  iiberdauert. 
Man  konnte  aber  meinen?  daB  es  sick  kier  urn  eine  zentrale  Vergiftung 
kandelt.  Das  ist  aber  auck  sicker  nickt  der  Fall:  Wakrend  des 
Atemstillstandes  ist  die  Reflexerregbarkeit  nickt  nackweisbar  ver- 
andert.  Kneift  man  das  Tier  in  den  Sckwanz,  so  treten  lebhafte  Ab- 
wekrbewegungen  ein.  Dagegen  fallt  sofort  die  vollkommene  rezep- 
toriscke  Lakmung  der  Sckleimkaut  des  Mundes?  der  Kiemen  und  der 
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Spritzlocber  auf,  kurz  all  der  Teile,  welche  von  der  Losung 
direkt  bespiilt  werden.  Wahrend  sonst  bei  Beriihrung  der 
Kiemenscbleiinbaut  sofort  eine  heftig  Exspi ration  ein- 
tritt,  kann  man  dieselbe  j etzt  mecbaniscb  maltratieren, 
ohne  einen  Effekt  zu  erzielen.  Absolut  beweisend  ist  aber 
folgender,  stets  gelingender  Versuch:  Wie  scbon  erwabnt,  kann  man 
fast  von  alien  Korperstellen  Exspirationen  bervorrufen  und  zwar  um 
so  leicbter,  je  naber  die  gereizte  Stelle  den  Kiemen  liegt.  Wenn 
man  nun  den  in  Cocain-Apnoe  daliegenden  Fiscb  am 
Auge,  an  der  Scbnauze,  an  einer  Brustflosse  oder  am 
B  a  u  c  b  stark  z  w  i  c  k  t  oder  m  i  t  e  i  n  e  m  1  e  i  c  b  t  e  n  I  n  d  u  k  t  i  o  n  s  - 
strom  reizt/  so  siebt  man  bei  jedem  derartigen  Reiz 
eine  vollkommen  koordinierte  Exspi  ration  eintreten 
(ScbluB  des  balboffenen  Maules  und  der  Spritzlocber  und  Kontraktion 
des  Kiemenkorbes).  Der  zentrale  Innervationsapparat ,  wie  aucb  die 
motoriscben  Apparate  miissen  also  ganz  in  Ordnung  sein. 

Hocbst  bemerkenswert  scbeint  mir  nocb  folgender,  allerdings 
aus  Mangel  an  Zeit  nur  zweimal  erbobene  Befund  zu  sein:  Werden 
wabrend  der  Cocain-Apnoe  zwei  mecbaniscbe  Reize  kurz  binter- 
einander  angesetzt,  so  ruft  nur  der  erste  eine  Kontraktion  des  Kiemen- 
korbes bervor.  Damit  aucb  der  zweite  wirksam  ist;  muB  eine  ge- 
wisse  Zeit  vergangen  sein  (Fig.  82?  4).  Bei  andauernder  tetanisierender 
Reizung  der  Brust  tritt  keine  andauernde  Exspirationsstellung  ein7 
sondern  es  alternieren  (ziemlich  unregelmaBig)  Exspirationen  und  In- 
spirationen  (Fig.  827  4).  Es  bestebt  also  nachjeder  Respira- 
tion sbewegung  e  i  n  a  u  s  g  e  s  p  r  o  c  b  e  n  e  s  R  e  f  r  a  k  t  a  r  s  t  a  d  i  u  m. 

Werden  d  u  r  c  b  C  o  c  a  i  n  d  i  e  p  e  r  i  p  b  e  r  e  n  r  e  z  e  p  t  o  r  i  s  c  b  e  n 
Endigungen  der  Kiemen  und  der  Mundscbleimbaut  ge- 
labmt7  so  ist  die  A  timing  aufgeboben.  Nacb  dies  en  Ver- 
sucben  balte  icb  es  fur  bewiesen,  daB  die  Atmung  der 
Fiscb  e  (Haie)  allein  durcb  per  ip  be  re  Reize  verursacbt 
w  i  r  d. 

Ebe  icb  auf  die  Natur  dieser  Reize  eingebe7  muB  icb  nocb  einige 
Worte  iiber  die  Wirkung  der  Warme  binzufiigen :  Wie  Scboenlein  und 
Willem  gezeigt7  ist  die  Zahl  der  Respirationen  von  der  Menge  des 
zugefiibrten  Wassers  in  ziemlicb  weiten  Grenzen  abbangig.  Das  nicbt 
kiinstlicb  respirierte  Tier  ist  biervon  natiirlicb  unabbangig;  es  nimmt 
immer  nur  eine  bestimmte  Wassermenge  auf.  Das  Volum  desselben 
scbeint  mir  unter  normalen  Umstanden  immer  gleicb  groB  zu  sein  und 
nur  die  Zabl  der  Respirationen  zu  scbwanken.  Diese  ist  aber  ab- 
bangig und7  wie  mir  scheint,  allein  abbangig  von  der  Temperatur. 
Um  dies  festzustellen  babe  ich  Haifiscbe  in  verscbieden  temperiertes 
Wasser  gesetzt  und  die  Respirationen  teils  gezablt,  teils  grapbiscb 
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registriert  und  dann  gezahlt.  Der  Hohepunkt  der  Respirationszahl 
liegt?  wie  es  scheint,  bei  etwa  20 — 25°  C.  Dariiber  hinaus  wird 
die  Zabl  der  Respirationen  hochstens  sehr  langsam  groBer.  Die  Zahl 
selber  ist  bei  verschiedenen  Arten  und  in  derselben  Art  bei  ver- 
scbieden  groBen  Tieren  recht  verscbieden.  Unter  20 0  nimmt  die 
Zabl  der  Respirationen  sehr  scbnell  ab.  So  zahlte  icb  bei  eineni 
Tier  in  Wasser  von  19,5°  42  Respirationen  in  der  Minute ,  bei 
1376°  nur  nocb  24.  Das  Wicbtige  bierbei  ist  aber,  daB  die  Respirations  - 
bewegungen  nicbt  in  dem  Moment  scbneller  werden,  wo 
das  war  mere  Wasser  die  Kiemen  beriihrt,  sonde  rn  daB 
die  Bescbleunigung  sicb  ganz  allmahlich  im  Lauf  von 
Minuten  ausbildet.  (In  gleicber  Weise  tritt  die  Verlangsamung 
beim  Ubertragen  in  kalteres  Wasser  allmablicb  ein.  Ist  die  Tem- 
peraturdifferenz  sebr  groB,  so  fangt  die  Anderung  in  der  Respirations- 
zabl  scbon  nacb  etwa  einer  balben  Minute  an  und  erreicbt  in  wenigen 
Minuten  ibr  Maximum;  je  geringer  die  Differenz,  desto  langsamer 
tritt  die  Veranderung  ein.)  Verlangsamung  resp.  Bescbleunigung  der 
Respirationen  kann  man  aber  aucb  bei  konstanter  Temperatur  des 
Atemwassers  erreichen,  wenn  man  dem  in  flacbem  Wasser  liegenden 
Tier  ein  Stuck  Eis  resp.  einen  warmen  Scbwamm  auf  den  heraus- 
ragenden  Teil  des  Scbadels  legt.  (Ich  erreicbte  in  diesen  Versucben 
weniger  groBe  Zablendifferenzen  als  bei  der  andern  Versuchsanord- 
nung.)  Icb  ziehe  aus  diesen  Versucben  den  ScbluB,  daB 
die  Temperatur  nicbt  peripber  (wie  die  Wassermenge),  son- 
dern  zentral  auf  den  Atemrbythmus  wirkt  (eventuell  aucb 
auf  die  Muskeln).  Eine  Veranderung  der  Frequenz  tritt 
erst  dann  ein,  wenn  das  Gebirn  die  Temperatur  der 
Umgebungangenommenbat. 

Auf  Grund  dieses  Versucbes  und  der  zuerst  von  Scboenlein  und 
Willem  festgestellten  Tatsacbe,  daB  die  Respiration  bei  Abscbneidung 
der  Wasserzufuhr  aufhort,  wenn  das  letzte  Wasser  ausgepreBt  ist 
(auBerdem  auf  Grund  einiger  andern  Beobacbtungen ;  welcbe  icb  vor 
der  Veroffentlicbung  nocb  einigemal  wiederbolen  mocbte),  komme  ich 
zu  dem  SchluB,  daB  die  peripbere  Ursache  der  Atmung  der  Haie 
wenigstens  zum  Teil  in  einem  kontinuierlicben  Reiz  bestebt.  Diesen 
kontinuierlichen  Reiz  sebe  icb  in  dem  die  Schleimhaut  beriihrenden 
Wasser  und  zwar  in  seiner  Qualitat  als  Fliissigkeit.  Neben  diesem 
konstanten  Reiz  wird  man  wobl  aucb  rhytbmische  Reize  annehmen 
diirfen?  welcbe  abnlich  wie  bei  den  boheren  Wirbeltieren  durcb  die 
Bewegungen  selber  bervorgerufen  werden.  Allein  durcb  eine  „Selbst- 
steuerung"  diirfte  aucb  bei  diesen  Tieren  der  Atemrbythmus  nicht  er- 


klart  werden  konnen.  Das  anfangliche  Ausbleiben  der  Bewegungen 
an  der  Luft,  die  vollstandige  UnregelmaBigkeit  derselben,  wenn  sie 
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nacb  langerem  Verweilen  an  der  Luft  wieder  eintreten,  die  Be- 
schleunigung  beim  Erwarmen  des  Gehirns  sind  Erseheinungen ,  die 
ich  mir  nicht  erklaren  konnte,  wenn  die  durch  jede  Inspiration  resp. 
Exspiration  gesetzten  Reize  die  einzige  Ursaclie  des  Atemrhythnms 
war  en. 

Diese  Erseheinungen  werden  aber  plausibel,  wenn  man  in  der 
Beriihrung  mit  deni  Wasser  als  Fliissigkeit  einen  konstanten  Atemreiz 
sieht,  der  bier  dieselbe  Rolle  spielen  wiirde  wie  der  zentrale  Blutreiz 
bei  den  hoheren  Wirbeltieren.  Fiir  die  hoheren  Wirbeltiere  ist  bei 
ibrem  groBen  Sauerstoffbediirfnis  und  bei  ibrer  Einpfindlichkeit  gegen 
Koklensaureanreicherung  in  den  Geweben  eine  Anregung  der  Atmung 
durch  die  Venositat  des  Blutes  absolutes  Bediirfnis.  Dagegen  sind  die 
niederen  Wirbeltiere  vom  Gasgehalt  des  Blutes  bis  zu  einem  gewissen 
Grade  unabbangig ;  zum  daueruden  Bestand  des  Lebens  ist  zwar  aucb 
bier  Sauerstoff  und  Fortscbaffung  der  Kohlensaure  notwendig,  aber  die 
Tiere  sind  docb  imstande,  nach  der  Entblutung  oder  nacb  AusschluB 
von  Sauerstoff  nocb  viele  Minuten  in  ziemlicb  normaler  Weise  ibre 
Funktionen  auszutiben.  Hier  liegt  also  in  der  Organisation  kaum  em 
Bediirfnis,  jedenfalls  nicht  die  Notwendigkeit  vor,  claB  die  Atmung 
durch  die  Blutbescbaffenheit  angeregt  wird.  Vor  der  Respiration 
schlechten  Materials,  welche  sie  auf  die  Dauer  schadigen  wiirde,  sind 
sie  dadurcb  geniigend  geschiitzt,  daB  dasselbe  auf  peripbere  Endorgane 
reizend  wirkt,  Atemstillstand  resp.  Ausspeien  hervorruft  und  zu  Flucht- 
bewegungen  AnlaB  gibt,  welche  erst  aufhoren,  wenn  bessere  Be- 
dingungen  erreicht  sind.  Beim  Haifisch  kann  man  sich  hiervon  leicht 
iiberzeugen,  wenn  man  in  ibrer  Nahe  schadlicbe  Stoffe  ins  Wasser 
bringt  :  Sowie  das  hiermit  vermischte  Wasser  in  den  Mund  gelangt, 
speien  sie  und  suchen  davon  freie  Wassergegenden  auf.  Diese  Er- 
scheinung  tritt  aucb  bei  stark  C02haltigem  Wasser  prompt  ein.  Im 
iibrigen  liegen  derartige  Bedingungen  unter  normalen  Verhaltnissen 
(wenigstens  fiir  die  Meeresbewohner)  wohl  iiberbaupt  nie  vor.  — 

Weder  die  Atemmuskulatur  der  boberen,  nocb  die  der  niederen 
Wirbeltiere  ist  befahigt  auf  konstante  Reize  rhythmische  Bewegungen 
auszufiihren.  Bei  tetanischer  Reizung  treten  wenigstens  immer  Dauer- 
kontraktionen  ein.  Um  nun  die  Umwandlung  des  konstanten  Blut- 
reizes  in  die  rbythmisch  -  alternierende  Reizung  der  Atemmuskeln  zu 
erklaren,  bat  Rosenthal  (1862  u.  1875)  die  Theorie  aufgestellt,  daB 
in  den  Atemzentren  ein  Widerstand  vorhanden  sei,  der  nur  zeitweise 
durchbrochen  wird.  Er  vergleicht  diesen  Vorgang  mit  Erseheinungen, 
die  z.  B.  an  einem  Behalter  zur  Beobachtung  kommen,  der  unten  mit 
einem  federnden  Ventil  verschlossen  ist  und  in  den  kontinuierlich 
Wasser  hineinflieBt.  Hat  das  Wasser  in  dem  GefiiB  eine  bestimmte 
Druckhohe  erreicht,  so  wird  der  Widerstand  der  Feder  iiberwunden 
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und  ein  gewisses  Quantum  Wasser  flieBt  durch  das  Ventil  ab.  So 
wird  aus  dem  konstanten  ZufluB  ein  rhythmisch  unterbrochener  Ab- 
fluB.  —  Solange  nur  der  Spezialfall  rhythmischer  Atembewegungen 
bekannt  war,  der  bei  den  hoheren  Wirbeltieren  vorliegt,  war  ein  An- 
schluB  an  die  Reflexerscheinungen,  wenn  er  auch  versucht  war,  nicht 
gut  moglich.  Nachdem  ich  bewiesen  habe,  daB  der  Atemreiz  bei  den 
Selachiern  peripher  angreift  und  daB  er  wakrscheinlich  in  der  Haupt- 
sache,  wie  bei  den  hoheren  Wirbeltieren,  kontinuierlicher  Natur  ist, 
scheint  das  Bindeglied  gegeben  und  die  Moglichkeit  vorhanden  zu  sein, 
die  Atembewegungen  den  Summationserscheinungen  anzureihen.  Wir 
haben  bei  diesen  geseken,  daB  kleine  an  und  fur  sich  unwirksame 
(kontinuierlick  oder  rhythmisch  wiederkehrende)  Reize  sich  summieren 
konnen,  urn  schlieBlich  zu  einer  Auslosung  zu  fiihren.  Auch  bei  diesen 
(S.  352)  muBten  wir  ja  einen  Widerstand  in  den  Zentralorganen  an- 
nehmen,  so  daB  sich  die  neue  Vorstellung  von  der  Rosenthals  nicht 
weit  entfernt.  Bei  den  Haien  bietet  es  keine  Schwierigkeit  die 
Respirationsbewegungen  als  Summationserscheinung  aufzufassen.  Aber 
auch  bei  den  hoheren  Wirbeltieren  ist  dies  moglich.  Von  der  Peripherie 
ist  hier  die  Angriffsstelle  des  Reizes,  den  Bediirfnissen  entsprechend, 
ins  Zentrum  geriickt.  Ob  der  kontinuierliche  Reiz  dort  an  Ganglien- 
zellen  angreift,  wie  die  allgemeine  Ansicht  lautet,  oder  ob  er  auf  andre 
Stellen  des  Graus,  eventuell  auf  besondere,  bisher  noch  unbekannte 
Organe  wirkt,  ist  fiir  die  Auffassung  ganz  gleichgiiltig ,  daB  es  sich 
auch  hier  um  eine  Summationserscheinung  und  um  eine  Art  von 
Reflex  handelt.  Es  kommt  fiir  den  Effekt  auf  das  gleiche  hinaus, 
ob  der  Widerstand  dadurch  durchbrochen  wird,  daB  (wie  bei  den  ge- 
wohnlichen  Summationserscheinungen  und  bei  der  Atmung  der  Haie) 
ein  kontinuierlicher  Reiz  von  der  Peripherie  her  zugeleitet  wird,  oder 
ob  eine  konstante,  in  den  Zentralorganen  selber  gelegene  Ursache  den 
Widerstand  von  Zeit  zu  Zeit  aufhebt. 

Ich  komme  danach  zu  folgendem  SchluB:  So  weit  die  rhyth- 
mische  Bewegung  der  Atmung  auf  einer  kontinuier- 
lichen  Ursache  beruht,  handelt  es  sich  um  eine 
Summationserscheinung  und  nicht  um  eine  automatische, 
den  Reflexbewegungen  fremd  gege  nub  erst  eh  ende  und 
geheimnisvolle  Eigenschaft  der  Ganglienzellen. 

Bei  den  gewohnlichen  Summationserscheinungen,  wie  sie  z.  B.  am 
Reflexpraparat  des  Frosches  studiert  sind,  bleibt  die  einmal  ein- 
getretene  Durchgangigkeit  der  Zentralteile  einige  Zeit  erhalten.  Die 
Folge  davon  ist,  daB  es  zu  tetanischen  Effekten  kommen  kann,  ahnlich 
denen,  welche  durch  direkte  Reizung  der  motorischen  Nerven  bewirkt 
werden  konnen.  Reizt  man  z.  B.  den  FuB  eines  aufgehangten  Reflex- 
praparats  (die  Elektroden  sind  an  demselben  befestigt)  mit  schwachen 
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und  wenig  frequenten  Wechselstronien,  so  daB  niclit  gleich  beim  ersten 
Induktionsschlag  der  Sckenkel  angezogen  wird,  sondern  Summation 
vieler  notig  ist 7  so  bleibt  das  Bein  langere  Zeit  angezogen,  nachdem 
der  Effekt  eingetreten  ist.  Der  Erfolg  ist  also  ein  dauernderer,  als 
wenn  man  einen  einzelnen  starken  Induktionsschlag  einwirken  laBt. 
Nack  einiger  Zeit  sinkt  aber  auck  kier  das  Bein  kerab,  urn  sick  spater 
fur  kurzere  Zeit  wieder  zu  keben.  Ob  es  dabei  zu  einem  wirklicken 
rhythmischen  Alternieren  kommen  kann,  kabe  ick  weder  aus  der 
Literatur  noch  aus  den  wenigen  eignen  Versuchen  ersehen  konnen. 
Jedenfalls  sckeint  auck  kier  die  durck  Summation  kervorgerufene 
Uberwindung  des  Widerstandes  nicht  andauernd  zu  sein.  Sehr  viel 
schneller  oder  sogar  momentan  scheint  sich  der  einmal  ttberwundene 
Widerstand  bei  d  e  n  Zentralteilen  wieder  kerzustellen,  welche  typiscke, 
rhythmische  Bewegungen  vermitteln. 

Fitr  die  Atmung  der  hoheren  Wirbeltiere  liegen,  soweit  mir  be- 
kannt,  keine  diesbeziiglicken  Beobacktungen  vor.  Fiir  die  Atmung 
der  Selachier  glaube  ich  oben  gezeigt  zu  kaben,  daB  eine  refraktare 
Periode  existiert.  Es  folgt,  wie  es  sckeint,  auf  jede  Durchbreckung 
des  Widerstandes  ein  Stadium  vollkommner  Unerregbarkeit. 

Einen  Fall  von  sekr  typiscker  refraktarer  Periode  kat  Zwaarde- 
maker  (1899)  beim  LidschluBreflex  gefunden.  Derselbe  wurde  durck 
Funken  kervorgerufen,  welcke  von  dem  Auge  im  Dunkeln  iibersprangen, 
oder  auck  durck  warmes  Anblasen.  Folgten  zwei  Reize  dickt  auf- 
einander,  so  war  der  zweite  stets  unwirksam.  Das  Stadium  voll- 
standiger  Unerregbarkeit  dauerte  bis  zu  0,5".  Eine  Herabsetzung  der 
Erregbarkeit  war  meist  nock  1"  nack  dem  ersten  Reiz  zu  beobachten. 
Ein  sehr  deutliches  Refraktarstadium  zeigt  sick  auck  beim  Quakreflex 
des  Frosckes. 

An  dieser  Stelle  moge  nock  folgende  Beobacktung  Erwahnung 
finden:  Die  Bewegungsmuskulatur  von  Aplysia  (sieke  S.  117)  gerat 
bei  starker  direkter  oder  indirekter  Reizung  (vom  Nerven  aus)  zwar 
nickt  in  dauernde  Kontraktion,  aber  die  Kontraktion  halt  doch  fiir 
Minuten  mit  kleinen  Sckwankungen  an.  Als  Reiz  kann  in  gleicker 
Weise  ein  tetanisierender  Induktionsstrom  und  ein  dauernd  geschlossener 
Kettenstrom  dienen.  Die  Muskulatur  ist  also  einer  Dauerregung  fahig. 
Reizt  man  nun  nach  Fortnahme  des  Zentralnervensystems  mit  gut 
abgestuftem  Wechselstrom  oder  konstantem  Strom  (2  kleine  Daniell 
und  0,4 — 1  Okm  im  Hauptkreis)  einen  Fliigelnerven  (zwischen  Nerv 
und  Muskel  liegt  ein  Nervennetz,  sieke  S.  82),  so  konnen  rhythmische 
Kontraktionen  des  Flitgels  eintreten,  bei  denen  ein  sckwacker  Kon- 
traktionszustand  mit  starken  und  merkwurdig  gut  koordinierten  Kon- 
traktionen in  regelmaBigen  Pausen  abweckseln.  Die  Zahl  dieser 
rhythmischen   Bewegungen  ist  allerdings  immer  gering  (4 — 7);  die 
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Pausen  zwischen  zwei  Kontraktionen  schwanken  in  den  verschiedenen 
Versuchen  zwischen  3  nnd  20  Sekunden.  Um  eine  nene  Reihe  zu 
bekommen,  muB  man  entweder  den  Reiz  etwas  verstarken  oder  eine 
Rukepause  eintreten  lassen.  (Diese  rhythmischen  Bewegungen  kann 
man  auch  nach  Fortnahme  des  Zentralnervensystems ,  in  allerdings 
weniger  konstanter  Weise,  von  der  andernSeite,  namlich  durch  schwache 
kontinuierliche  Reizung  der  Flugeloberflache  hervorrufen.)  Wie  er- 
wahnt,  sind  rhythmische  Fliigelschlage  der  Modus  ,  dessen  sich  die 
Aplysien  beim  Schwimmen  bedienen ;  durch  diesen  Versuch  wird  die 
Annahme  ernioglicht,  daB  die  normalen  Fliigelschlage  durch  einen  kon- 
tinuierlichen  Reiz  hervorgerufen  werden,  der  vom  Zentralnervensystem 
dem  Nervennetz  zugeleitet  wird,  und  daB  erst  hier  durch  einen 
Widerstand  und  durch  eine  Summationserscheinung  der  Rhythmus  zu- 
stande  kommt.  — 

Durch  das  Vorhandensein  einer  relativen  und  manchmal  absoluten 
Refraktarpkase  in  den  Zentralorganen  bekommt  die  oben  entwickelte 
Auffassung  der  rhythmischen  Atembewegungen  einen  f esteren  Halt,  und 
die  Entstehung  rhythmischer  Effekte  auf  kontinuierliche  Anlasse  hin 
erscheint  weniger  ratselhaft. 

Die  rhythmischen  Bewegungen  des  Wirbeltierherzens  und  der  Medusen. 

Der  Vergleich  zwischen  den  Bewegungen  des  Herzens  und  denen 
der  Medusen  wird  hier  nicht  zum  erstenmal  angestellt.  Zuerst  tat  dies 
Romanes  (1876),  indem  er  auf  den  Rhythmus  und  seine  Abhangigkeit 
von  bestimmten  Teilen,  dann  auf  die  Erscheinung  der  Treppe  und 
des  in  beiden  Fallen  zutreffenden  „Ailes  oder  Nichts  -  Gesetzes"  hin- 
wies.  Weitere  Vergleichspunkte  wurden  von  Uexktill  (1901)  gewonnen. 
Eingehende  Beschaftigung  mit  den  Medusen  und  dem  Herzen  haben 
mir  gezeigt,  daB  die  Analogie  in  der  Tat  noch  viel  weiter  geht,  so 
weit,  daB  ich  sagen  kann:  Es  gibt  in  der  ganzen  Tierreihe  nicht 
zwei  Erscheinungen ,  die  sich  bei  gleicher  Komplikation  und  bei  an- 
nahernd  so  ferner  Verwandtschaft  der  Objekte  derartig  ahnlich  sind, 
wie  Herz-  und  Medusenbewegungen.  Um  einen,  besonders  fiir  ver- 
gleichende  Morphologen,  paradoxen  Ausdruck  anzuwenden:  Das  Herz 
ist  gleichsam  eine  in  sich  geschlossene  und  organ gewor- 
dene  Meduse. 

Der  normale  Rhythmus  und  seine  Abhangigkeit  von 
besonderen  Teilen. 

Seitdem  Stannius  (1852)  gezeigt  hat,  daB  das  Froschherz  stehen 
bleibt,  wenn  man  eine  Ligatur  zwischen  Sinus  venosus  und  Vorhof 
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anlegt,  bat  man  fast  allgemein  die  Ansicht  angenommen,  daB  die  nor- 
malen Herzkontraktionen  vom  Sinus  ihren  Ausgang  nehmen.  (Den 
gleicken  Effekt  erzielt  man,  wenn  der  Sinus  vom  Vorkof  ganz  abge- 
trennt  wird.)  An  dieser  Ansickt  ist  durch  den  Nackweis  nickts  ge- 
andert  worden,  daB  das  Herz  in  der  Kegel  einige  Zeit  nack  Sinus- 
abtragung  wieder  anfangt  zu  scklagen.  Bleibt  das  Herz  reizlos  liegen, 
so  kann  der  Stillstand  stundenlang  andauern,  mancbmal  bleibt  er  auck 
bis  zum  Absterben  erkalten.  (Dieser  lange  Stillstand  scklieBt  es  aus, 
daB  er  auf  kemmender  Vagusreizung  berukt,  was  einige  Zeit  beson- 
ders  von  Volkmann  bekauptet  wurde.)  Goltz  (1861  und  1862)  glaubte 
den  spateren  Wiederbeginn  der  Pulsationen  auf  Eeize  bezieken  zu 
mussen?  welcke  durck  die  Beriikrung  mit  der  Luft  auf  das  Herz  ein- 
wirken,  weil  es  ikm  gelang,  bei  Sinusabsckneidung  unter  01  den 
Stillstand  dauernd  zu  macken.  Hiergegen  ist  allerdings  —  und  viel- 
leickt  mit  Reckt  —  eingewandt  worden,  daB  das  Herz  im  01  erstickte, 
aber  jedenfalls  ist  nie  der  Beweis  gefiikrt  worden,  daB  die  Ansickt 
Goltz'  falsek  ist. 

Sicker  ist?  daB  das  sinuslose  Herz  durck  Eeize  wieder  zu  Pul- 
sationen veranlaBt  werden  kann,  zu  denen  auck  gewisse  Verletzungen 
(die  dritte  Stanniusscke  Ligatur,  die  Munkscken  Sticke,  1866  und 
1878)  gerecknet  werden  konnen.  (Auf  diese  Ersckeinungen  werde  ick 
spater  ausfiikrlicker  zuriickkommen.)  Da  diese  Reize  sehr  sckwack 
sein  konnen ,  so  ist  es  durckaus  nickt  ausgescklossen,  daB  auck  die 
nack  Sinusabtragung  ansckeinend  spontan  wieder  auftretenden  Pul- 
sationen durck  Reize  okkulter  Art  kervorgerufen  werden.  Gewisse 
Teile  des  Herzens,  vor  allem  die  sogenannte  Herzspitze,  zeigen  aber 
nie  wieder  spontane  oder  spontan  ersckeinende  Pulsationen ,  so  daB 
wenigstens  fiir  diese  absolut  f eststekt ,  daB  sie  die  Reize  zu  ikren 
normalen  Bewegungen  von  andern  Herzteilen  erkalten.  Wenn  nun 
auck  wirklick  die  ganze  Kammer  oder  der  Yorkof  oder  Vorkof  +  Kammer 
(nack  Abtrennung  des  Sinus)  unter  Umstanden  okne  erkennbaren 
auBeren  Reiz  rkytkmiscke  Kontraktionen  ausfiikren  konnen ,  woriiber 
kier  nickt  diskutiert  werden  soil,  so  andert  dies  dock  nickts  daran, 
daB  alle  diese  Teile  beim  normalen  Herzscklag  offenbar  den  Rkytkmus 
nickt  selbst  erzeugen,  sondern  auf  Erregungen  reagieren,  die  ihnen 
vom  Sinus  zugefitkrt  werden  (Engelmann  und  andre). 

In  ganz  analoger  Weise  bilden  bei  den  Medusen,  wie  Eimer  und 
Romanes  gezeigt  kaben  (sieke  S.  106)  die  sogenannten  Randkorper 
den  Ausgangspunkt  der  rkytkmiscken  Bewegungen.  Solange  nock  ein 
Randkorper  vorkanden  ist ,  geken  die  rkytkmiscken  Kontraktionen 
weiter,  ist  auck  dieser  entfernt,  so  ist  der  im  Vergleick  zu  den  fort- 
genommenen  Teilen  so  auBerordentlick  viel  groBere  Rest  wie  gelakmt. 
Bei  den  craspedoten  Medusen  dauert  der  Stillstand  nack  Romanes  bis 
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zum  Tode;  nach  Loebs  Angabe  (1899)  treten  aber  nach  etwa 
48  Stimden  wieder  rhythmische  Bewegungen  ein.  Bei  einigen  acras- 
peden  Medusen  (Acalephen) ,  z.  B.  bei  Aurelia,  ist  der  Stillstand  (wie 
beim  Herzen)  von  weniger  langer  Dauer;  oft  sollen  sehon  nach  einigen 
Minuten  die  Bewegungen  wieder  ihren  Anfang  nehmen.  Das  trifft  aber 
nicht  fur  alle  acraspeden  Medusen  zu.  Rhizostoma  wird,  wie  Uexkull 
zeigte,  dauernd  in  Ruke  versetzt;  dasselbe  gilt  von  Cotylorhiza. 
Bleiben  die  Tiere  lange  in  abgestandenem  Seewasser,  so  treten  auch 
bier  manchmal  wieder  rhythmische  Kontraktionen  ein;  welcbe  aber 
nach  Uexkull  auf  Reize  zuriickzuftikren  sind;  welche  von  absterbenden 
Hautpartien  ausgehen.  Durch  stets  frisch  gehaltenes  Wasser  kann 
man  derartige  Reize  mit  ziemlicher  Sicherheit  abhalten,  und  es  scheint 
nicht  ausgeschlossen,  daB  sich  die  obige  Angabe  Loebs  auf  schlechtes 
Wasser  beziehen  laBt.  Es  ware  dann  tatsachlich  der  Stillstand  nach 
Fortnahme  der  Randkorper  ein  dauernder,  falls  andre  Reize  fern- 
gehalten  werden.  Dies  deckt  sich  mit  der  von  Goltz  fur  das  Herz 
gemachten  Annahme,  welche  aber  bisher  nur  fiir  die  Herzspitze  mit 
Sicherheit  bewiesen  werden  konnte. 

Unter  normalen  Umstanden  schlagt  das  Herz  der  Wirbeltiere  an- 
dauernd  und  regelmaBig.  Bei  pathologischen  Zustanden  kommt  es 
aber  zu  verschiedenartigen  UnregelmaBigkeiten ,  vor  allem  zum  Aus- 
fall  einzelner  oder  mehrerer  Pulse  und  zu  Gruppenbildungen.  Das 
Auftreten  solcher  Gruppen  von  Pulsationen  liegt  bei  den  Medusen  in 
der  normalen  Breite.  Die  Lange  der  Gruppen  und  der  Pausen 
schwankt  unter  verschiedenen  Umstanden  und  vor  allem  bei  den  ver- 
schiedenen  Arten.  Bei  Rhizostoma  bestehen  die  Gruppen  aus  Hunderten 
von  Pulsen  (manchmal  fehlen  Pausen  ganz)  und  die  Pulse  sind  sehr 
regelmaBig  (Fig.  87).  Bei  Cotylorhiza  kommt  es  selten  zu  mehr  als 
80 — 100  aufeinander  folgenden  Kontraktionen.  Dann  tritt  meist  eine 
Pause  von  demWert  von  3  — 20  Pulsen  ein.  Haufig  sind  die  Gruppen  viel 
kleiner(5 — 20),  auch  wechseln  kurze  und  lange  Perioden.  Der  Rhythmus 
ist  bei  diesem  Tier  auch  weniger  regelmaBig  als  bei  Rhizostoma ;  das 
gleiche  gilt  von  manchen  Craspedoten.  (Siehe  die  Ausfiihrungen  von 
Romanes,  der  sich  vergeblich  bemiiht  hat,  eine  GesetzmaBigkeit  iiber 
die  Periodenbildung  aufzustellen.) 

Die  Reaktionen  des  sinuslosen  Herzens  and  der  rand- 
korperfreien  Meduse  auf  kiinstliche  Reize. 

Stannius  hatte  bereits  gezeigt,  daB  das  zum  Stillstand  gebrachte 
Froschherz  auf  jeden  mechanischen  Einzelreiz  mit  einer  einfachen 
Systole  antwortet.  Das  Gleiche  gilt,  wie  vielfache  spatere  Unter- 
suchungen  zeigten,  auch  fiir  einzelne  Induktionsschlage.    Auf  die  da- 
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bei  zu  Tage  tretenden  Koordinationserscheinungen  in  der  Bewegung 
der  einzelnen  Herzabteile  wird  weiter  unten  eingegangen  werden.  Hier 
ist  es  fiir  uns  nur  wesentlich,  daB  sich  der  Effekt  stets  an  alien  mit 
der  Reizstelle  in  Verbindung  stehenden  Herzteilen  zeigt?  auch  wenn 
die  normale  Anordnung  durch  Zickzackschnitte  gestort  ist.  So7  wie 
das  ganze  (sinuslose)  Herz,  reagiert  auch  jeder  einzelne  Teil  desselben, 
selbst  die  spontaner  Bewegungen  unfahige  Herzspitze. 

Ganz  das  Gleiche  laBt  sich,  wie  Einier  und  Romanes  zuerst  ge- 
zeigt  haben,  fiir  die  randkorperfreie  Meduse  feststellen.   Jeder  einzelne 
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Fig.  83.  Treppenbildung.  A  von  Ehizostonia ,  B  von 
Cotylorhiza.  (Beide  im  Verlauf  normaler  Pulsationen). 
C  von  Carmarina  durch  elektrische  Reize  von  gleicher 
Grofie  am  randkorperlosen  Tier  erzeugt.    Zeit  =  0,5". 


mechanische  Eeiz  und  jeder  iiberhaupt 
wirksame  Induktionsschlag  lost  eine 
Kontraktion  des  ganzen  Tierrestes  aus7 
gleichgiiltig?  ob  sich  alles  im  normalen 
Zusammenhang  befindet   oder  ob  der 

Schirm  zu  einem  langen  Streifen  aufgerollt  ist.  Jedes  kleinste  Stuck 
des  Schirmes,  der  noch  Muskulatur  (und  Nervennetz)  enthalt,  zeigt 
das  Gleiche  (siehe  S.  106). 

1871  zeigte  Bowditsch?  daB  das  sinuslose  Herz  (oder  irgend  ein 
Stuck  desselben)  stets  mit  einer  maximalen  Zuckung  reagiert ,  wenn 
es  iiberhaupt  in  Bewegung  gerat.  LaBt  man  Induktionsschlage  auf 
das  Herz  einwirken,  und  verstarkt  man  dieselben  langsam  von  un- 
wirksamen  zu  wirksamen,  so  tritt  bei  dem  eben  wirksamen  Reiz  keine 
kleinere  Zuckung  ein  als  bei  Reizen,  welche  beliebig  starker  sind. 
Dieses  Phanomen  ist  unter  dem  Namen  „ Alles  oder  Nichts  -  Gesetza 
bekannt.  (tlber  Ausnahmen  von  dem  Gesetz  siehe  Kronecker  1883.) 
Desgleichen  von  Bowditsch  riihrt  die  Beobachtung  her,  daB  die  erste 
Zuckung  einer  Serie  (gleichgiiltig  wie  stark  der  Reiz  ist)  meist  kleiner 
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ist  als  die  nacbste  und  diese  wieder  kleiner  als  die  folgende  und  so 
fort,  bis  scblieBlicb  eine  gleicbniaBige  Hobe  erreiebt  ist.  Dieses  Pba- 
nomen  wird  als  Treppe  bezeicbnet  und  koiimit  aucb  bei  Skelettmuskeln 
zur  Beobacbtung. 

Das  „Alles  oder  Nicbts  -  Gesetz"  gilt,  wie  Romanes  gezeigt  bat, 
und  wie  icb  micb  selber  durcb  viele  Versucbe  iiberzeugt  babe,  in 
seiner  vollen  Ausdebnung  aucb  fiir  die  Medusen.  Aucb  das  Pbanomen 
der  Treppe  laBt  sicb,  wenn  aucb  nicbt  jedesmal,  so  docb  sebr  baufig 
konstatieren.  Es  kommt  aucb  beim  normalen,  selbstandig  pulsierenden 
Tier,  besonders  bei  Cotylorbiza,  am  Anfang  der  Pulsgruppen  zum  Aus- 
druck  (Fig.  83). 

Die  Bewegungen  der  Medusen  wurden  auf  folgende  Weise  aufgeschrieben: 
Das  Tier  wurde  in  Riickenlage  in  eine  flache,  mit  Wachs  ausgegossene  Schale 
gebracht  und  mit  einigen  Stecknadeln  nach  Bediirfnis  am  Boden  befestigt  (meist 
geniigen  zwei  bis  drei  Nadeln  durch  den  nicht  kontraktilen  Mittelteil).  Der 
Magenstiel  wird  als  iiberfliissig  entfernt.  Darauf  wurde  die  Schale  soweit  mit 
Seewasser  gefiillt,  daJB  der  Schirmrand  sich  frei  bewegen  konnte.  In. den  Schirm- 
rand  wurde  an  einer  Stelle  ein  Haken  eingesetzt  und  der  daran  befestigte  Faden 
iiber  eine  Rolle  zu  einem  mit  Anschlag  versehenen  Hebel  gefiihrt.  Sollte  zu 
gleicher  Zeit  von  einem  zweiten  Punkt  des  Schirmrandes  geschrieben  werden,  so 
wurde  der  Faden  von  der  zweiten  Stelle  meist  nicht  direkt  zu  der  iiber  dem 
Hebel  befindlichen  Rolle  gefiihrt,  sondern  zunachst  iiber  eine  zweite  dicht  am 
Schirmrand  angebrachte  Rolle.  Dies  geschah,  wenn  der  zweite  Punkt  dem  ersten 
gegeniiber  lag.  Waren  die  ziehenden  Krafte,  wie  in  einigen  spateren  Versuchen, 
senkrecht  zueinander  gerichtet,  so  mufite  der  Faden  sogar  iiber  zwei  Hilfsrollen 
gefiihrt  werden.  Bei  der  Grofte  und  Kraft  der  Bewegungen  spielen  die  eventuell 
zu  erwartenden  Fehler,  wie  ich  mich  iiberzeugt  habe,  keine  wesentliche  Rolle. 
(Zwei  iibereinanderstehende  Hebel,  mit  f einer  Einstellung  und  festangebrachten 
Rollen  fand  ich  auf  der  zoologischen  Station  in  Neapel  vor.  Von  wem  sie  an- 
gefertigt  sind,  ist  mir  unbekannt.) 

Die  angegebene  Fixierung  des  Objektes  geniigt  bei  selbstandig  schlagenden 
Cotylorhizen  und  bei  randkorperlosen  Stiicken  aller  Arten.  Gute  Kurven  von 
selbstandig  schlagenden  Rhizostomen  und  Karmarinen  erhalt  man  jedoch  auf 
diese  Weise  nicht,  weil  sich  diese  Tiere  aufs  energischste  gegen  die  Riickenlage 
wehren,  solange  sie  Randkorper  besitzen !  Dagegen  schlagt  besonders  Rhizostoma 
sehr  ruhig  und  gleichmaftig,  wenn  man  sie  in  Bauchlage  fixiert,  wobei  aber  darauf 
zu  achten  ist,  dafl  der  Schirmrand  nirgends  anschlagt.  Nachdem  der  Magenstiel 
entfernt  ist,  steche  ich  einen  Draht  mehrfach  von  oben  nach  unten  und  wieder 
nach  oben  durch  das  nervenlose  Glockenzentrum  und  wickele  die  Enden  iiber 
einen  Stab,  welcher  iiber  einem  grofien  Behalter  mit  Seewasser  so  befestigt 
ist,  dafl  das  Tier  grade  mit  Wasser  bedeckt  ist.  Die  Ubertragung  geschieht 
wie  oben. 

Die  mechanische  Reizung  bereitet  keine  Schwierigkeiten,  dagegen  muC  beim 
Reizen  mit  dem  konstanten  Strom  oder  mit  Induktionsschlagen  darauf  geachtet 
werden,  dafi  die  Elektroden  bis  zur  Beriihrungsstelle  mit  der  Subumbrella  gut 
isoliert  sind.  Am  besten  kam  ich  immer  zustande,  wenn  ich  elektrisch  nicht 
unter  Wasser  reizte.  Das  ganze  Tier  befand  sich  im  Wasser  bis  auf  eine  oder 
zwei  kleine  Stellen,  an  welchen  die  Elektroden  angelegt  wurden.  Bei  den  in 
Bauchlage  befestigten  Tieren  wurde  zu  dies  em  Zweck  der  Schirmrand  an  einer 
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Stelle  nach  oben  gebogen  unci  so  in  Zwangslage  aufier  deni  Wasser  gehalten. 
Die  Erregbarkeit  erleidet  dabei  in  langerer  Zeit  keine  Einbufie. 

1858  zeigte  Heidenhain,  daB  die  nicbt  pulsierende  Herzspitze 
resp.  das  zum  Stillstand  gebracbte  Herz  beim  Reizen  mit  frequenten 
Induktionsscblagen  wieder  rbytbmiscb  zu  scblagen  beginnt  und  zwar  um 
so  schneller,  je  starker  die  Scblage  sind.  Bei  ganz  starken  Stromen  sollte 
es  zu  tumultuariscbem  Tetanus  komuien.  Der  Versucb  ist  spater  oft- 
mals  wiederholt  (siebe  Marey,  1876,  Engelmanns  Versucbe  am  Bulbus, 
1882)  und  bat  zu  dem  Resultat  gefiibrt,  daB  diese  rbythmiscben  Be- 
wegungen nicbt  abbangig  sind  von  der  Anzabl  der  Unterbrecbungen, 
sondern  nur  von  der  Starke  des  Reizes;  allerdings  kommt  die  Zabl 
der  Unterbrecbungen  insofern  in  Betracbt,  als  bei  einem  Rollenabstand, 
bei  deni  Einzelscblage  nocb  keine  Kontraktionen  auslosen,  bei  scbnellem 
Wecbsel  Summierung  eintritt.  Ein  wirklicber  Tetanus  kommt  aucb 
bei  geringstem  Rollenabstand  unter  normalen  Verbaltnissen  nicbt  zu- 
stande.  Die  Kurve  bebalt  stets  Zacken,  die  in  rbytbmiscber  Reiben- 
folge  aufsitzen?  jedocb  sinkt  die  Kurve  zwiscben  den  Einzelbewegungen 
nicbt  mebr  zur  Abszisse  ab.  Werden  die  Rollen  wabrend  der  Reizung 
allmablicb  iibereinander  gescboben,  so  nimmt  die  Zabl  der  Kontrak- 
tionen bis  zu  einem  bestimmten  Punkt  zu;  dann  kann  durcb  nocb 
weitere  Steigerung  der  Reizstarke  die  Zabl  nicbt  mebr  vergroBert 
werden.  Bei  niedriger  Temperatur  ist  diese  Maximalzahl  kleiner  als 
bei  boberer  (Engelmann). 

Dieselben  Verbaltnisse  zeigen  sicb  aucb  bei  den  Medusen.  Bei 
faradiscber  Reizung  treten  am  randkorperlosen  Tier  wieder  rbytb- 
miscbe  Kontraktionen  ein  (Romanes),  und  zwar  steigt  ibre  Zabl  mit 
der  Starke  der  Strome,  fubrt  aber  aucb  bier  nie  zu  vollkommenem 
Tetanus  (von  Uexkiill).  Die  Maximalzabl  ist  wie  beim  Herzen  bei 
boberer  Temperatur  groBer  als  bei  niederer  (Betbe).  In  Fig.  84  gebe 
icb  Kurven,  welcbe  die  Abbangigkeit  von  der  Reizstarke  zeigen. 
Diese  rbytbmiscben  Kontraktionen  geben  beim  Herz  und  bei  der  Me- 
duse  stets  von  der  gereizten  Stelle  aus;  so  daB  sicb  z.  B.  bei  Reizung 
der  Herzkammer  diese  zuerst  kontrabiert.  Wird  das  normale  Herz  oder 
die  normale  Meduse  mit  faradiscben  Reizen  bebandelt,  welcbe  einen 
scbnelleren  Rbytbmus  ergeben  als  den  der  spontanen  Pulsationen,  so 
tritt  nur  der  erstere  zu  Tage  (Heidenbain,  Betbe).  In  der  Regel 
boren  die  durcb  faradiscbe  Reizung  bervorgerufenen  Pulsationen  so- 
wobl  beim  Herzen  wie  bei  den  Medusen  in  dem  Augenblick  auf,  wo 
die  Reizung  beendet  wird.  Gelegentlicb  kann  man  aber  am  sinus- 
losen  Herzen  beobacbten,  daB  die  Pulsationen  nocb  einige  Zeit  nacb 
dem  Aufboren  des  Reizes  fortdauern  (Scberbey,  1880,  Betbe).  Bei 
den  meisten  von  mir  untersucbten  Medusenarten  babe  icb  eine  der- 
artige  Nachwirkung,  welcbe  aucb  beim  Herzen  immer  eine  Ausnabme 
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ist,  nur  unter  besonderen  Bedingungen  (in  schlechtem  Seewasser,  bei 
schwacher  Alkohol-  oder  Kohlensaureyergiftung)  beobachtet.  Dagegen 
scheint  sie  bei  Carmarina  stets  vorhanden  zu  sein;  wenn  der  vorher- 
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Fig.  84.  Ehythmisehe  Kontraktionen,  welche  bei  einer  randkorperlosen  Cotylorhiza  durch  faradische 
Reizung  bei  verschiedenem  Rollenabstand  erzeugt  sind.    Der  Zeitscbreiber  gibt  halbe  Sekundeii  au. 

gehende  Eeiz  intensiv  war.  (Auch  bei  Cotylorhiza  habe  ich  mehrmals 
an  frischen  Exemplaren  langere  Nachwirkung  beobachtet.)  Bei  diesein 
Tier  kann  es  nach  Aufhoren  des  Reizes  zu  tiber  hundert  regelmaBigen 
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Pulsen  kommen,  auf  die  dann  wieder  dauernde  Ruke  folgt.  Man 
konnte  geneigt  sein,  die  Nachwirkung  auf  eine  Veranderung  an  der 
Reizstelle  zuriickzuf iihren,  welche  nach  dem  Aufhoren  des  eigentlichen 
Reizes  erregend  wirkt.  Das  ist  aber  bei  Carmarina  sicker  nicht  der 
Fall :  Schneidet  man  wahrend  der  Nachwirkung  die 
randkorp  erf  r  eie  Carmarina  in  zwei  Half  ten,  von  denen 
die  eine  die  Reizstelle  mit  der  ganzen  Umgebung  ent- 
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Fig.  85.  Mechanische  Eeizung  des  Froschkerzens  mit  deru  elektrisch  angetriebenen  Reizhammerchen. 
A  Tetanische  Eeizung  des  stillstehenden  sinuslosen  Herzens.  B  Hervorrufurig  von  Extrasystolen  bei 
einem  sebr  langsam  scblagenden  Herzen.  —  Der  Reizapparat  ist  beide  Mai  auf  der  Kammer  an- 
gesetzt.  Unten  Reizmarke ,  in  der  Mitte  Vorkammer,  oben  Kammer.  In  B  erkennt  man ,  dafi  das 
Fallen  des  Hammers  (R)  fast  keine  Veranderung  der  Kurve  gibt. 

halt,  so  dauern  die  Pulsation  en  (in  bei  den  Stucken) 
fort,  urn  nach  einigerZeit  inbeidenSttickenziemlich 
gleichzeitig  zu  erloschen.  (Durchschneidung  gibt  nie  dauernde 
Pulsationen.) 

Was  bei  frequenter  elektrischer  Eeizung  gilt,  gilt  auch  sowohl  fur 
das  Herz  wie  die  Meduse  bei  frequenten  mechanischen  Reizen.  Medusen 
werden,  wie  schon  auf  S.  359  erwahnt,  leicht  durch  Tropfen  erregt, 
welche  auf  die  Subumbrella  fallen.  LaBt  man  die  Tropfen  langsam 
auf  das  randkorperfreie  Tier  fallen,  so  folgt  auf  jeden  Tropfen  eine 
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Systole.  Bei  gleicher  Fallhohe  kann  die  Zahl  dieser  rhythmischen 
Kontraktionen  bis  auf  eine  bestimmte  Hohe  gebracht  werden ,  welche 
erst  uberschritten  wird,  wenn  nicht  mehr  die  Zahl,  sondern  die  Fall- 
hohe (also  die  Reizstarke)  gesteigert  wird. 

Nack  einem  mechanischen  Eeizverf ahren ,  das  weiter  imten  be- 
schrieben  ist,  habe  ich  den  ersten  Teil  auch  fiirs  Herz  sicher  stellen 
konnen,  daB  namlieh  die  Zahl  der  Kontraktionen,  welche  am  sinus- 
losen  Herz  auf  mechanische  Reize  eintreten,  bei  geringer  Zahl  propor- 
tional der  Reize  ist,  daB  aber  von  einer  variierenden  Pulsationszahl 
an  keine  Yermehrung  derselben  durch  Vermehrung  der  Reize  bewerk- 
stelligt  werden  kann.  Bei  Verstarkung  der  Reize,  welche  nur  in  ge- 
ringem  Grade  moglich  war,  trat  auch  eine  merkliche  Vermehrung  der 
Pulsationen  ein.  (Siehe  Fig.  85^4).  Zu  den  mechanischen  Reizen  kann 
auch  die  nur  beim  Herzen  anwendbare  Dracksteigerung  gerechnet 
werden.  Wird  der  Druck  im  sinuslosen  Herz  oder  in  der  Herzspitze 
vermehrt,  so  treten  wiecler  rhythmische  Kontraktionen  ein,  deren  Fre- 
quenz  abhangig  ist  von  der  Starke  des  Druckes  (RoBbach,  1874, 
Ludwig  und  Luchsinger,  1881). 

Zur  Methodik  der  Herzversuche :  Die  groftte  Zahl  meiner  Herzversuche  sind 
am  ausgeschnittenen  Organ  ausgefiihrt.  Zum  Schreiben  habe  ich  in  der  Kegel 
ausbalancierte  Fiihlhebel  benutzt.  Ich  gebe  dieser  alteren  Methode  vor  dem 
jetzt  moderneren  Suspensionsverfahren  iiberall  da  (auch  beim  Herz  in  situ)  den 
Vorzug ,  wo  wahrend  des  Versuchs  gereizt  werden  soil ,  weil  die  Pelotten  ge- 
statten,  den  Reiz  an  denselben  Stellen  anzusetzen,  welche  ihre  Bewegung  dem 
Hebel  mitteilen.  Wenn  man  von  zwei  oder  gar  drei  Stellen  schreibt  und  von 
ebensovielen  Stellen  imstande  sein  will,  Reize  einwirken  zu  lassen,  so  ist  fur  das 
Anbringen  der  Reize  an  gesonderten  Stellen  nur  wenig  Platz.  Einige  andre 
Vorteile  der  Fiihlhebel,  in  der  von  mir  benutzten  Ausfuhrung,  ergeben  sich 
von  selbst.  — 

Zur  elektrischen  Reizung  waren  die  Pelotten  folgendermafien  konstruiert: 
In  zwei  diinne  Kapillarrdhren  war  je  ein  Platindraht  eingeschmolzen ,  welcher 
am  Ende  hervorsah.  Beide  Rohren  waren  mit  den  Langsseiten  aneinander  ge- 
schmolzen  und  hatten  unten  eine  gemeinsame  Verdickung  von  1,5  mm  Durch- 
messer.  Aus  diesem  Knopf  ragten  die  zugespitzten  Drahtenden  ij.2  mm  hervor. 
Diese  Doppelrohrchen  wurden  verschieblich  am  Hebel  befestigt.  An  die  oberen 
Enden  der  Platindriihte  wurde  je  ein  Lamettafaden  angelotet,  der  am  Drehpunkt 
des  Hebels  in  einen  isolierten  Kupferdraht  iiberging.  Die  beiden  Kupferdrahte 
wurden  dann  zur  sekundaren  Spirale  oder  zu  einer  galvanischen  Kette  gefiihrt. 
Die  unteren  Spitzen  dringen  bis  zum  Glasknopf  ins  Herz  ein  und  garantieren 
eine  stets  gleiche  Reizung.  Sie  verhindern  auch,  daft  das  Herz  sich  verschiebt, 
so  daft  man  bei  Anwendung  mehrerer  derartiger  Pelotten  kaum  noch  notig  hat, 
das  Herz  auf  der  Korkplatte  zu  befestigen. 

Fiir  die  mechanische  Reizung  wurde  die  Tatsache  verwertet,  daft  ein  frei- 
beweglicher  Eisenkern  in  eine  durchstromte  Spirale  hineingezogen  wird.  Eine 
Kapillare  von  0,5  mm  Lumen  und  1,5  cm  Lange  wurde  mit  zwei  kleinen  Spiralen 
umgeben,  einer  unteren  und  einer  oberen.  Das  eine  Ende  der  unteren  Spirale 
wird  mit  einem  Ende  der  oberen  Spirale  verbunden,  und  die  so  ubrigbleibenden 
drei  Drahte  werden  wieder  mit  Lametta  wie  oben  verbunden.    Mit  Hilfe  eines 
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in  geeigneter  Weise  geschalteten  Telegraphentasters ,  kann  der  Strom  eines 
Elements  bald  durch  die  eine,  bald  dnrch  die  andre  Spirale  geschickt  werden. 
(Es  ist  daranf  zu  achten,  daft  die  Pole  der  Spulen  gleichgerichtet  sind,  damit 
der  Eisenstab  nicht  ummagnetisiert  zn  werden  braucht.)  Um  Eindringen  von 
Serum  in  die  Kapillare  zu  verhindern,  wird  sie  am  unteren  Ende  mit  sehr 
diinner  Kordon-Membran  iiberbunden.  Ins  Innere  kommt  ein  Eisenstabchen  von 
auszuprobierender  Lange.  Geht  der  Strom  durch  die  obere  Spirale,  so  schwebt 
das  Stabchen  frei,  wird  der  Strom  umgeschaltet,  so  wird  es  gegen  die  Membran 
geschleudert  und  gibt  so  einen  Reiz  auf  diejenige  Herzstelle  ab,  auf  welcher  der 
mit  dem  kleinen  Instrument  armierte  Hebel  ruht.  Durch  Variation  der  Strom- 
starke,  welche  naturlich  bei  der  Diinne  des  Drahtes  sehr  beschrankt  bleiben 
mufi,  und  durch  Einfuhrung  eines  kiirzeren  oder  langeren  Eisenstabchens  kann  die 
Anschlagskraft  verandert  werden.  Da  man  den  Schliissel  bis  zu  siebenmal  in  der 
Sekunde  mit  der  Hand  bewegen  kann,  reicht  diese  Art  der  Umschaltung  vollkommen 
aus,  um  fur  das  Herz  eine  tetanische,  mechanische  Reizung  zu  erzielen.  Da  die 
Dampfung  ziemlich  stark  ist,  zeigen  die  Kurven  beim  Herunterfallen  des  Stabchens 
(also  im  Reizmoment)  nur  eine  minimale  Knickung,  welche  nicht  stort.  Eine 
starkere  Erschutterungserscheinung  macht  sich  beim  Emporschnellen  des  Stabchens 
geltend  (Fig.  85  B).  Hafilich  sind  diese  kleinen  Zackchen  nur  bei  frequenter  Be- 
wegung  des  Eisenteils  (Fig.  85  A).  Das  Gesamtbild  der  Kurve  wird  jedenfalls 
bei  diesem  Verfahren  sehr  viel  weniger  gestort,  als  bei  dem  meist  angewandten 
Stechen  mit  einer  Nadel.  Aufterdem  ist  die  Methode  sehr  schonend,  indem  man 
dieselbe  Stelle  sehr  oft  reizen  kann,  ohne  dafi  der  Effekt  ausbleibt.  Die  Reizung 
greift  sicher  nicht  mehr  als  einen  halben  Millimeter  auf  die  Umgebung  iiber. 

Am  langsten  ist  als  Erzeuger  rliytkmischer  Kontraktionen  beim 
stillstehenden  Herz  der  konstante  Strom  bekannt  (Eckhard,  1858. 
Weiter  ausgefiihrt  von  Bernstein,  1871,  Scherhey,  1 880,  und  anderen). 
LaBt  man  den  konstanten  Strom  durch  das  ganze  stillstehende  Herz 
oder  durch  einen  Teil  hindurch  gehen7  so  tritt  bei  schwachen  Stromen 
nur  beim  Offnen  und  SchlieBen  eine  einfache  Systole  ein.  Bei  star- 
kerem  Strom  —  auch  wenn  das  Praparat  in  denselben  hinein- 
geschlichen  wird  (Bernstein)  —  setzen  rhythmische  Kontraktionen  ein, 
welche  von  der  Anode  (!)  ausgehen,  so  daB  sich  also  die  Kammer  zuerst 
kontrahiert,  wenn  der  Strom  von  der  Kammer  zum  Vorhof  geht. 
(Hiervon  sollen  besonders  bei  schwacheren  Stromen  Ausnahmen  vor- 
kommen.)  Beim  SchlieBen  und  Offnen  des  Stromes  zucken  Vorhof 
und  Kammer  stets  gleichzeitig.  Die  Dauer  der  rhythmischen  Kon- 
traktionen und  ihre  Frequenz  hangen  bis  zu  einem  gewissen  Grade 
von  der  Stromstarke  ab.  Bei  schwachen  Stromen  sind  die  Pulse 
langsam  und  horen  bald  auf,  bei  starkeren  folgen  sie  einander 
schneller  und  dauern  langer  an. 

Sowohl  die  reizende  Wirkung  der  Anode  (beim  Nerven  und 
beim  Skelettmuskel  geht  die  Erregung  stets  von  der  Kathode  aus) 
als  auch  die  Erzeugung  eines  Rhythmus  durch  einen  konstanten 
Reiz  (der  doch  auch  bei  Erhohung  des  Druckes  und  bei  chemischen 
Reizen  vorliegt!)  haben  die  Aufmerksamkeit  im  hohen  Grade  erweckt, 
und  man  hat  versucht,  diese  anscheinend  paradoxen  Phanomene  ihrer 
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Sonderstellung  zu  entziehen.  Die  Wirkung  der  Anode  hat  Bernstein 
darauf  zuriickftihren  wollen,  daB  hemmende  Apparate  in  Anelektro- 
tonus  versetzt  wiirden,  und  Kaiser  (1894)  hat  die  Wirkung  des  kon- 
stanten  Stroms  als  rhythmische  Erregung  des  Herzens  zu  interpretieren 
gesucht,  indem  das  Herz  durch  die  erste  Kontraktion  eine  Widerstands- 
veranderung  erzeugte,  welche  beim  Aufhoren  den  Reiz  fiir  die  nachste 
Systole  abgabe.  Sowohl  der  Versuch,  die  Umkehr  des  Erregungs- 
gesetzes  (die  iibrigens  .nach  Verworn  auch  bei  Protisten  besteht)  als 
eine  scheinbare  hinzustellen ,  als  auch  das  Bestreben,  die  Wirkung 
des  konstanten  Stroms  auf  rhythmische  Schwankungen  desselben  zuriick- 
zufuhren,  diirften  schwerlich  der  Tatsache  gegeniiber  aufrecht  erhalten 
werden  konnen,  daB  es  gar  nicht  notig  ist,  das  ganze  Herzstiick  zu 
durchstromen.  Wenn  man  irgendwo  am  stillstehenden  Herzen  zwei 
Elektroden  aufsetzt,  deren  Abstand  nur  075  mm  betragt,  so  treten  bei 
derselben  Stromstarke  rhythmische  Pulsationen  ein,  bei  der  man  sie 
bei  Durchstromung  des  ganzen  Herzens  erhalt.  Man  kann  den  Ver- 
such  auch  mit  dem  gleichen  Erfolg  in  der  Weise  ausfiihren,  daB  man 
von  der  Kammer  oder  Vorkammer  einen  langen,  diinnen  Streifen  so 
abtrennt,  daB  er  nur  durch  eine  diinne  Briicke  mit  dem  Rest  zu- 
sammenhangt  und  das  periphere  Ende  desselben  durchstromt.  Gegen 
die  Auslegung  Kaisers  sind  auch  von  Langendorf  (1894  und  1895) 
und  Trendelenburg  (1900)  gewichtige  Bedenken  erhoben.  Vor  allem 
durfte  sie  durch  den  von  Trendelenburg  gefiihrten  Nachweis  widerlegt 
werden,  daB  die  rhythmischen  Kontraktionen  die  Offnung  des  Stromes 
bisweilen  lange  tiberdauern.  Danach  wird  man  also  im  konstanten 
Strom  an  sich  einen  Eeiz  sehen  diirfen,  der  durch  die  Strukturen  des 
Herzens  selber  in  einen  rhythmischen  umgewandelt  wird.  Die  rhyth- 
mische Aktion  ist  hier  augenscheinlich  durch  dieselben  Momente  be- 
dingt,  welche  auch  andre  kontinuierliche  Reize  mit  rhythmischen 
Effekten  beantworten  lassen.  (Ich  erinnere  hier  noch  einmal  daran7 
daB  auch  bei  Reizung  der  Nerven  von  Aplysia  mittels  des  kon- 
stanten Stroms  rhythmische  Kontraktionen  zustande  kommen  [S.  407]. 
An  eine  Anderung  des  Leitungswiderstandes  wird  hier  jedenfalls  nicht 
gedacht  werden  konnen.) 

Einige  Versuche,  die  ich  mit  konstanter  Durchstromung  bei 
Cotylorhiza  anstellte7  fuhrten  zu  einem  ziemlich  mangelhaften  Resultat. 
Offnung  und  SchlieBung  losten  Kontraktionen  aus;  wahrend  der 
SchlieBung  traten  aber  nur  vereinzelte  Pulsationen  ein.  Ich  bat  dann 
Herrn  v.  Uexkiill  noch  einige  Versuche  fiir  mich  anzustellen,  welche 
er  bereitwilligst  an  Rhizostoma  ausfiihrte,  wofiir  ich  ihm  hier  nochmals 
danke.  Er  erhielt  hier,  gleichgultig  wo  die  Elektroden  aufgesetzt 
wurden,  bei  einem  Elektrodenabstand  von  1  cm  und  von  einer  Strom- 
starke von  20  Milliampere  ab  rhythmische  Kontraktionen  des  ganzen 
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Tierstiicks.  (Ich  vermute  danach,  daB  ich  seinerzeit  bei  meinen 
Versuchen  zu  geringe  Stromstarken  angewandt  habe.)  Also  auch 
bei  Medusen  wird  konstante  Durchstromung  irgend  eines  Teils  der 
reizaufnahmefahigen  Oberflache  mit  rhythmischen  Bewegungen  be- 
antwortet. 

Auch  auf  chemische  Reize  bin  fiihrt  sowobl  das  zum  Stillstand 
gebracbte  Herz  wie  die  randkorperlose  Meduse  rhythmische  Bewegungen 
aus.  Fiir  das  Herz  liegen  viele  derartige  Angaben  vor;  so  konnen 
rbytbniiscbe  Pulsationen  durch  einen  aufgelegten  Kochsalzkristall, 
durch  starkere  Salzlosungen ,  durch  Betupfen  mit  Salzsaure  u.  s.  w. 
hervorgerufen  werden  (Langendorff,  1884).  -  -  Bei  Medusen  sind  der- 
artige Versucbe  zuerst  von  Loeb  (1900)  ausgefiihrt  worden.  Loeb 
kommt  bei  seinen  Versuchen  zu  dem  Resultat,  daB  es  sich  urn  Ionen- 
wirkungen  handle,  und  zwar  gabe  es  rbythmusanregende  Ionen  (vor 
allem  Na)  und  rhythmushindernde  Ionen  (K  und  Ca).  Wird  eine  Gonio- 
nema  in  zwei  Teile  geschnitten,  von  denen  der  eine  den  Randring 
enthalt,  der  andre  aus  dem  Glockenzentrum  besteht,  so  schlagt  in 
Seewasser,  wie  wir  oben  gesehen,  nur  der  erstere  weiter.  Bringt  er 
nun  das  Zentrum  in  isotonische  Kochsalzlosung,  so  fangt  es  wieder  zu 
schlagen  an ;  wird  dagegen  der  Rand  in  eine  Losung  gebracht,  welche 
viel  Ca  und  K  entbalt,  so  hort  er  mit  den  rhythmischen  Bewegungen 
auf.  AuBerdem  zeigte  sich,  daB  das  normale  Tier  um  so  mehr  Kon- 
traktionen  in  der  Minute  ausfiihrt  und  daB  die  Pulsationsreihen  um 
so  langer  sind,  je  mehr  NaCl  das  Wasser  im  Verbaltnis  zu  Ca  und 
K  enthalt.  Er  zieht  den  SchluB,  daB  in  den  Randkorpern,  von  denen 
normalerweise  der  Rhythmus  ausgeht,  das  Verbaltnis  von  Na :  Ca  -\-  K 
groBer  sei  als  in  den  ubrigen  Teilen  der  Glocke. 

So  interessant  diese  Versuche  sind,  so  glaube  ich  doch,  daB  Loeb 
in  seiner  SchluBfolgerung  iiber  das  Zulassige  hinausgeht.  Schon  der 
Umstand,  "daB  die  Temperatur  und  gewisse  Reize  auf  den  Rhythmus 
einen  starken  EinfluB  haben,  ditrfte,  soweit  sich  das  im  Augenblick 
iiberblicken  laBt,  einer  so  einfachen  chemisch  -  physikalischen  Er- 
kliirung  entgegenstehen,  einer  Erklarung,  welche  die  erst  zu  beweisende 
Ansicht  zur  Grundlage  hat,  daB  der  Rhythmus  in  der  Hauptsache 
muskularen  Ursprungs  ist.  Untersuchungen ,  welche  icb  selber  iiber 
die  Wirkung  chemischer  Substanzen  ausgefiihrt  habe,  fiihrten  zu  Re- 
sultaten,  welche  vielleicht  doch  die  Loebschen  Versuche  in  einem  andern 
Licht  erscheinen  lassen. 

Da  ich  Gonionema  nicht  zur  Verfiigung  hatte,  habe  ich  meine  Versuche  an 
Carmarina,  Cotylorhiza  und  vor  allem  an  Olindias  Miillerii  ausgefiihrt.  Unzweifel- 
haft  richtig  erscheint  es  mir,  daft  NaCl  am  meisten  geeignet  ist,  um  rhythmische 
Kontraktionen  an  randlosen  Tieren  auszulosen.  Die  Zahl  derselben  ist  aber  bei 
manchen  Arten  nur  gering  (Cotylorhiza,  Carmariua),  wenn  man  das  Tierstiick, 
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wie  Loeb  es  tat,  in  eine  dem  Seewasser  aquimolekulare  Losung  bringt.  Wie 
bereits  v.  Uexkull  gezeigt  hat,  treten  aber  auch  wieder  Pulsationen  auf,  wenn 
nicht  das  ganze  Tierstiick  der  NaCl- Wirkung  ausgesetzt,  sondern  nur  an  einer 
kleinen  Stelle  der  Subumbrella  ein  Salzkristall  aufgelegt  wird.  Hierbei  entsteht 
natiirlich  an  der  betreffenden  Stelle  eine  hypertonische  Losung,  man  erreicht 
aber  auch  denselben  Effekt,  nur  mit  geringerer  Wirkungsdauer,  wenn  man  mit 
dem  Pinsel  auf  eine  freiliegende  Stelle  eine  Losung  von  Kochsalz  heraufbringt, 
welche  isotonisch  oder  schwach  hypertonisch  ist.  Daraus  geht  zunachst  hervor, 
daft  NaCl  jedenfalls  nebenbei  auch  die  Fahigkeit  hat  lokal  zu  reizen.  Diese 
Eigenschaft  einen  lokalen  Keiz  abzugeben,  kommt  auch  Kaliumsalzen  (Acetat 
und  Chlorid)  und  andern  Salzen  zu. 

Vermehrung  des  KC1  soli  nach  Loeb  normale  Tiere  zur  Ruhe  bringen  und 
zum  Stillstand  gebrachte  Tiere  nicht  zu  Kontraktionen  anreizen.  Ich  habe  dies 
fur  Carmarina,  besonders  aber  fur  Olindias  nicht  in  vollem  Mafte  bestatigen 
konnen.  Wurde  der  Gehalt  des  Seewassers  an  KC1  auf  l°/0  gebracht,  so  wurde 
die  Zahl  der  rhythmischen  Bewegungen  normaler  Tiere  zunachst  nicht  un- 
erheblich  vermehrt,  wurde  dann  geringer  und  war  nach  ein  bis  zwei  Minuten 
gleich  0.  Randkorperlose  Tiere  begannen  in  derselben  Losung  meist  wieder  zu 
pulsieren  —  bis  zu  25  groften  Pulsationen  — ,  um  nach  spatestens  einer  Minute 
wieder  stillzustehen.  Dieser  Stillstand  beruht  nun  aber  nicht  auf  einem 
Mangel  an  Anregung  zu  rhythmischer  Bewegung,  sondern  auf 
direkter  Lahmung.  Wiihrend  sonst  bei  stillstehenden  Medusen  jede  Be- 
riihrung  und  jede  faradische  Reizung  mit  Sicherheit  Kontraktionen  hervorruft, 
kann  man  nach  einem  zwei  Minuten  langen  Verweilen  in  der  KCl-reichen  Losung 
so  stark  reizen,  wie  man  will,  es  treten  keine  Kontraktionen  ein. 
Diese  Lahmung  wird  aufgehoben,  wenn  man  die  Tierstiicke  (oder  die  ganzen 
Tiere)  in  normales  Seewasser  zuriickbringt.  Daft  die  normalen  Tiere  bei  Wieder- 
kehr  der  Erregbarkeit  nach  dem  Zuruckbringen  in  Seewasser  ihre  rhyth- 
mischen Bewegungen  wieder  aufnehmen,  kann  nicht  befremden;  auffallend 
ist  es  aber,  daft  auch  die  randlosen  Stiicke  eine  Zeitlang  pul- 
sieren. Dies  tritt  mit  grofterer  Sicherheit  ein  als  beim  Verbringen  in  die  KC1- 
reiche  Losung.  (Es  kamen  in  einzelnen  Fallen  50 — 70  grofte  und  regelmaftige 
Pulsationen  zur  Beobachtung.) 

Langere  Reihen  von  rhythmischen  Bewegungen  bei  randlosen  Olindias  er- 
zeugte  ich,  wenn  ich  sie  in  Seewasser,  dessen  KCl-Gehalt  nur  um  0,25  °/0  vermehrt 
war,  brachte.  Hier  konnen  bis  zu  75  Pulsationen  erfolgen.  Nach  dem  Aufhoren 
derselben  bleibt  die  Erregbarkeit  noch  eine  Zeitlang  erhoht,  so  daft 
man  auf  einen  einzelnen  mechanischen  Reiz,  auf  den  sonst  nur  eine  Systole 
erfolgt,  Reihen  von  drei  bis  fiinf  Kontraktionen  erhalt.  Auch  faradische  Reizung, 
welche  bei  Olindias  sonst  nie  eine  Nachwirkung  ergab,  gibt  hier  nach  Aufhebung 
des  Reizes  eine  Nachwirkung  von  drei  bis  acht  Kontraktionen.  Allmahlich  tritt 
dann  auch  hier  eine  depressive  Wirkung  ein,  welche  aber  nie  bis  zu 
vollkommener  Unerregbarkeit  fiihrt. 

Danach  muft  ich  die  Behauptung  aufstellen,  daft  eine  verhaltnismaftige  Ver- 
mehrung des  KCl-Gehalts  zunachst  reiz  end  wirkt  (Pulsationsvermehrung  oder 
Anregung  zu  solchen)  und  daft  sich  erst  weiterhin  die  von  Loeb  beschriebene, 
depressive  Wirkung  kund  tut.  (Die  exzitative  ist  nur  bei  wenigen  Arten  aus- 
gesprochen  vorhanden  und  scheint  ihm  daher  entgangen  zu  sein.)  Die  depressive 
Wirkung  besteht  aber  in  einer  Erhohung  der  Reizschwelle ,  welche  bis  zur  voll- 
kommenen  Unerregbarkeit  fuhren  kann.  Gegen  die  Loebsche  Schluftfolgerung, 
daft  die  Na-Ionen  das  anregende  Element  seien,  oder  wenigstens  gegen  ihre  Ge- 
neralisierung  spricht  der  Befund,  daft  das  normale  Seewasser,  dessen  Na-Gehalt 
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ja  nach  Loebs  Ansicht  nicht  ausreicht,  um  das  randlose  Tier  in  Pulsationen  zu 
versetzen,  nach  voraufgegangener  Behandhmg  mit  znviel  KC1  eine  ganze  Zeit- 
lang  rhythmische  Kontraktionen  auslost. 

Mir  scheint  aus  diesen  unci  den  folgenden  Versuchen  hervor- 
zugehen,  daB  fast  jede  Veranderung  in  der  verhaltnismaBigen  Zu- 
sammensetzung  des  Seewassers  (und  noch  mehr  solche  Veranderungen 
desselben,  bei  denen  der  Bestand  an  gelosten  Stoffen  vermehrt  oder 
vermindert  wird)  Veranlassung  zu  rhythmischen  Kontraktionen  gibt 
oder  die  Zahl  der  bereits  vorhandenen  vermehrt.  Dabei  ist  es  gleich- 
giiltig,  ob  die  Veranderung  zum  abnormen  oder  zum  normalen  Ver- 
haltnis  hin  stattfindet.  Bei  manchen  Arten  kommt  es  nicht  zu  wirk- 
lichen  Kontraktionen  ,  sondern  nur  zu  einer  gesteigerten  Reizbarkeit. 
Bei  gewissen  Veranderungen,  z.  B.  bei  zu  hohem  K-Gehalt;  kommt  es 
sekundar  zu  einer  depressiven  Wirkung,  welche  bei  abnorm  hohem 
Na-Gehalt  nicht  eintritt.  Ob  es  sich  hier  aber  um  spezifische  Wirkung 
der  Metallionen  handelt,  scheint  mir  zweifelhaft,  weil  sich  ahnliche 
Wirkungen,  wie  mit  KC1  auch  mit  nichtionisierten  Korpern  und  mit 
Kohlensaure  erzielen  lassen: 

Bei  Einleitnng  von  C02  in  ein  Bassin,  in  dem  sich  normale  und  randlose 
Medusen  befinden,  wird  das  Tempo  der  normalen  zunachst  erhoht  und  die  bis 
dahin  unbewegten  Stiicke  zeigen  schwache  rliythmische  Kontraktionen  oder 
wenigstens  erhohte  Erregbarkeit.  Nach  einigen  Minuten  wird  die  Erscheinung 
schwiicher  und  schliefilich  (nach  etwa  20')  horen  auch  die  normalen  Tiere  auf  zu 
pulsieren.  Zunachst  ist  noch  schwache  Erregbarkeit  vorhanden,  die  in 
wenigen  Minuten  ganz  erlischt.  Einige  Zeit  nach  dem  Zuriick- 
bringen  in  gutes  Seewasser  fangen  die  normalen  Tiere  wieder  an 
sich  zu  bewegen,  machen  dann  ein  Stadium  durch,  in  dem  die 
Zahl  der  Kontraktionen  we  it  iiber  die  Norm  vermehrt  ist,  um 
dann  schliefllich  wieder  ihr  altes,  der  Wassertemperatur  und 
Tiergrofie  entsprechendes  Tempo  aufzunehmen.  Bei  den  rand- 
losen  Tier  en  zeigt  sich  stets  (nach  dem  Wasserwechsel)  ein  Stadium 
erhohter  Erregbarkeit,  in  dem  ha u fig  einige  selbstandige  Kon- 
traktionen zustande  kommen. 

Bei  Zusatz  von  Rohrzucker  zum  Seewasser  geraten  normale  Carmarinen 
und  Olindien  in  wilde  Kontraktionen,  die  bald  in  Lahmung  iibergehen.  Des- 
gleichen  werden  randkorperlose  Tiere  zu  langeren  Pulsationsreihen  (50 — 60)  ver- 
anlafit.  Beim  Znriickbringen  in  reines  Seewasser  treten  zunachst  wieder  Pul- 
sationen ein,  die  der  normalen  Ruhe  weichen.  Die  notige  Zuckermenge  ist  so 
gering,  daft  die  Veranderung  des  osmotischen  Drucks  wohl  kaum  eine  Rolle 
spielt.  Versuche  mit  aquimolekularen  Losungen  habe  ich  leider  nicht  ausgefiihrt. 
(Nach  Loebs  Angaben  haben  nichtionisierte,  indifferente  Korper  keine  Wirkung 
auf  den  Rhythmus.)  Dafi  Alkohol  rhythmische  Kontraktionen  auslosen  kann,  ist 
schon  oben  erwahnt  (S.  359);  von  Essigsaure  ist  es  bereits  durch  Romanes 
festgestellt. 

Sicher  ist  aus  dieser  Zusammenstellung  ersicht- 
lich,  daB  die  zum  Still  stand  gebrachte  Meduse  in 
ebenso  vollkommenem  MaBe  wie  das  Herz  durch  che- 
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mischeBeeinflussung  zum  erneuten  S  c  h  1  a  g  e  n  gebracht 
werden  kann.  Innerhalb  dieser  Mittel  wird  man  jedenf alls  unter- 
scheiden  niiissen  zwischen  solchen,  welche  in  derselben  Weise, 
wie  der  faradische  Strom,  als  lokaler  Reiz  wirken  und  denen, 
welche  die  Erregbarkeit  des  Gewebes  erhohen.  Eine  ledig- 
lich  periphere  Reizung  glaube  ich  dem  Zucker,  der  Essigsaure  und 
der  Koklensaure ,  vielleicht  auch  dem  Kaliumchlorid  zusprechen  zu 
miissen.  Diese  Substanzen  bringen  zum  Teil  sekundare  Lakmungs- 
erscheinungen  hervor.  Dadurch,  daB  sie  als  peripherer  Reiz  wirken, 
bewirken  sie  mittelbar  eine  gesteigerte  Erregbarkeit.  Alkohol 
wirkt  in  schwaeben  Dosen  sicberlich  nicht  als  peripherer  Reiz,  weil 
die  Kontraktionen  erst  nach  langerer  Zeit  eintreten.  Ich  glaube  an- 
nehmen  zu  diirfen,  daB  hier  eine  innerliche  und  direkte  Steigerung 
der  Erregbarkeit  vorliegt.  Sowohl  reizend,  als  auch  direkt  die  Erreg- 
barkeit steigernd  scheint  NaCI  zu  wirken.  Weitere  Untersuchungen 
sind  hier  aber  jedenfalls  noch  sehr  wiinschenswert. 

Ich  fasse  noch  einmal  zusammen:  Beim  nicht  pulsierenden 
Herzen  (oder  Teilen  desselben)  und  bei  s  tills  tehende'n 
Medusen  und  Medusenstiicken  wird  jeder  einmalige 
Reiz,  sei  er  mechanisch  oder  elektrisch,  nur  mit  einer 
einzigen  Kontraktion  beantwortet.  Dauerreize,  gleich- 
giiltig,  ob  sie  aus  einer  schnellen  Aufeinanderfolge 
von  Einzelreizen  bestehen  (faradische  und  wiederholte 
mechanische  Reizung),  oder  kontinuierlich  sind  (kon- 
stanter  Strom,  chemische  und  osmotisch  Reize),  rufen 
rhythmische  Pulsation  en  hervor.  Die  Zahl  derselb.en 
ist  in  gewissen  Grenzen  von  der  Starke  des  Reizes  ab- 
h  an  gig. 

Jeder  Teil  des  Herzens  und  der  Meduse  ist  also  rhythmischer 
Bewegungen  fahig,  wenn  ihm  nur  geniigend  starke  Reize  zugefuhrt 
werden.  Das  notige  Reizquantum  ist  bei  den  einzelnen  Abteilungen 
des  Herzens  und  den  verschiedenen  Regionen  des  Medusenkorpers, 
noch  mehr  bei  den  verschiedenen  Medusenarten  sehr  verschieden  groB, 
und  hierauf  scheint  es  zu  beruhen,  daB  manche  Medusenarten  nach 
Fortnahme  der  Randkorper  und  das  Herz  ohne  Sinus  anscheinend  von 
selber  wieder  anfangen  zu  schlagen,  wahrend  dies  bei  andern  Arten 
und  bei  der  sogenannten  Herzspitze  nicht  der  Fall  ist.  Man  wird 
vermuten  diirfen,  wie  das  Goltz  zuerst  fur  das  Herz  getan  hat  und 
wie  dies  fur  manche  Medusenarten  bereits  bewiesen  ist,  daB  okkulte 
Reize  den  Wiederbeginn  der  Pulsationen  verschulden.  Eine  weitere 
Konsequenz,  die  ebenfalls  zuerst  von  Goltz  ausgesprochen  wurde  und 
die  spater  von  Rosenthal  akzeptiert  Avorden  ist,  ist  die,  daB  auch  die 
normalen  Herzbewegungen  von  dauernden  geringen  Reizen  ausgehen, 
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daB  aber  die  Empfindlichkeit  der  betreffenden  Teile,  liiimlicb  des 
Sinus,  so  grofi  ist,  daB  es  nicbt  gelingt,  alle  Reize  von  ihm  fern  zu 
halten.  Dieser  Reflextbeorie  der  Herzaktion  steben  die  Tbeorien  ent- 
gegen,  welcbe  die  Herzaktion  aus  automatiscben  Eigenscbaften  der 
Herzganglien  (Volkmann,  Langendorff  und  viele  andre)  oder  aus 
autoniatiscben  Eigenscbaften  des  Herzmuskels  (Gaskel,  Engelmann) 
erklaren  wollen. 

Es  soil  weiterbin  gezeigt  werden,  inwiefern  die  Medusen  ge- 
eignet  sind,  bier  eine  Entscbeidung  berbeizufiibren.    Zuniicbst  sohY 
aber  die  Analogie  zwiscben  Herz  und  Meduse  nocb  weiter  durcb- 
gefiibrt  werden. 

Refraktares  Stadium,   Ext r asystole   und  kompensato- 

riscbe  Rube. 

Im  Jabre  1876  zeigte  Marey,  daB  das  Herz  wabrend  einer  ge- 
wissen  Zeit  der  Pulsation  nicbt  reizbar  ist.  Die  Ausdebnung  dieses 
Refraktarstadiums  scbwankt  individuell  und  ist  in  bobem  MaBe  von 
der  Teinperatur  und  der  Starke  des  Reizes  abbangig.  Marey  stellte 
diese  auBerordentlicb  wicbtigen  Versucbe  in  der  Weise  an,  daB  er  das 
normal  scblagende,  im  Korper  befindlicbe  Froscbberz  scbreiben  lieB 
und  der  Kammer  in  den  verscbiedenen  Stadien  der  Zuckungskurve 
einen  Induktionsscblag  versetzte.  Traf  der  Reiz  das  Herz  wabrend 
der  Systole  (bei  mittlerer  Temperatur),  so  war  er  unwirksam;  er  rief 
aber  eine  neue  Systole  (systole  provoquee,  Extrasystole)  hervor,  wenn 
er  am  Anfang  der  Diastole  angesetzt  wurde.  Je  spater  der  Reiz  an- 
gesetzt  wird,  desto  scbneller  tritt  die  Extrasystole  em  und  desto  groBer 
ist  ibre  Starke.  Bei  boberer  Temperatur  nimmt  die  Ausdebnung  des 
Refraktarstadiums  ab. 

Diese  Befunde  wurden  von  Engelmann ,  Lowen  und  andern  be- 
statigt  und  erweitert.  Die  Erscbeinungen  treten  aucb  am  ausgescbnit- 
tenen,  sinuslosen  Herzen  in  Erscbeinung.  Folgen  zwei  Reize  dicbt 
aufeinander,  so  ist  der  zweite  unwirksam,  solange  er  in  das  Refraktar- 
stadium  der  durch  den  ersten  bervorgerufenen  Zuckung  fallt  (Fig.  86). 

Die  Kurven  wurden  in  folgender  Weise  hergestellt :  Die  isolierte  Kammer 
lag  auf  einer  Korkplatte  und  war  mit  einem  Schreibhebel  versehen,  durch  dessen 
Pelotte  Induktionsschlage  zugefiihrt  werden  konnten.  Am  Kymographion  waren 
zwei  Kontakte  angebracht,  welche  mit  zwei  getrennten  Induktionsapparaten  in 
Verbindung  standen.  Die  bei  Aufhebung  der  Kontakte  entstehenden  Offnungs- 
schlage  wurden  den  Herzelektroden  zugefiihrt.  Der  eine  Kontakt  stand  fest, 
der  andre  konnte  in  seiner  Lage  zu  ersterem  durch  eine  Schraube  verschoben 
werden,  so  dafi  beide  Schlage  mehr  oder  weniger  rasch  aufeinander  folgten. 
Um  den  Moment  der  zweiten  Eeizung  auf  der  Kurve  zu  markieren,  wurde  die 
Methode  angewandt,  einen  Induktionsfunken  von  der  Spitze  des  Schreibhebels 
zur  Trommel  des  Kymographions  durchschlagen  zu  lassen.  Diese  in  Deutschland 
wenig  angewandte  Methode  hat  den  groften  Vorteil ,  dafi  man  keine  Projektion 
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auf  den  Kurven  vorzunehmen  hat,  weil  der  Funke  sich  auf  der  Kurve  selbst  als 
Punkt  markiert.  Die  gleichzeitige  Abgabe  eines  Offnungsinduktionsschlages  fur 
das  Herz  und  fiir  die  Reizmarke  wurde  in  der  Weise  bewerkstelligt ,  daft  der 
selbsttatig  vom  Kymographion  geoffnete  Stromkreis  nur  durch  die  primare  Spirale 
eines  Ruhmkorffschen  Apparats  ging.  In  geeigneter  Entfernung  von  diesem  war 
die  sekundare  Spirale  eines  einfachen  Induktionsapparats  aufgestellt,  welche  mit 
den  Herzelektroden  verbunden  war.  Auch  mit  Hilfe  des  Apparats  fiir  mecha- 
nische  Reizung  liefien  sich  Extrasystolen  gut  hervorrufen  (Fig.  85  B.). 

Durch  die  Entdeckung  des  Refrak- 
tarstadiums  ist  es  Marey  gelungen,  die 
meisten  der  im  vorigen  Abschnitt  be- 
sprochenen  Erscheinungen  verstandlick  zu 
machen.  DaB  das  Herz  bei  konstanten 
und  tetanischen  Reizen  mit  rhythmischen 
Pulsationen  antwortet,  daB  die  Zahl  der 
Pulsationen  nur  von  der  Starke  des  Reizes, 
aber  nicht  von  der  Anzahl  der  Unter- 
brechungen  (beim  frequenten  elektrischen 
und  mechanischen  Reiz)  abhangt,  daB 
die  Maximalzahl  der  Pulsationen  beim 
Erwarmen  zunimmt,  alles  das  ist  durch 
die  Feststellung,  daB  ein  Refraktarstadium 
existiert  und  von  Temperatur  und  Starke 
des  Reizes  in  seiner  Ausdehnung  abhangt, 
erklarlich  geworden.  Gewisse  Schwierig- 
keiten  bietet  aber  ein  andres  Phanomen, 
welches  Marey  gleichzeitig  mit  dem  Re- 
fraktarstadium beschrieben  hat :  die  kom- 
pensatorische  Ruhe. 

Marey  fand;  daB  auf  jede  Extra- 
systole  (beim  spontan  schlagenden  Herzen) 
eine  verlangerte  Pause  (kompensatorische 
Ruhe)  folgt,  und  zwar  ist  dieselbe  urn 
soviel  langer  wie  eine  gewohnliche  Pause, 
als  die  Extrasystole  die  vorhergehende  Pause  verkurzt  hat.  Mit  andern 
Worten:  vom  Beginn  der  letzten  Systole  bis  zum  Beginn  der  nachst- 
folgenden  vergeht  grade  soviel  Zeit,  wie  zwei  normale  Systolen  mitsamt 
den  zugehorigen  Diastolen  (und  Pausen)  in  Anspruch  nehmen  (Fig.  89). 
Das  „grade  soviel"  muB  natiirlich  nicht  allzu  genau  genommen  werden. 
Manchmal  stimmt  es  zwar?  soweit  sich  das  mit  unsern  Mitteln  fest- 
stellen  laBt,  wirklich  genau,  aber  es  kommen  auch  recht  erhebliche  Ab- 
weichungen  vor  (siehe  Lowen,  1886  und  Engelmann;  1895).  In  der  Regel 
werden  diese  aber  noch  spater  ausgeglichen.  Ist  z.  B.  die  kompensato- 
rische Ruhe  zu  kurz,  so  ist  meist  auch  die  nachste  Pause  noch  verlangert. 


Fig.  86.  Bestimmuiig  der  Ausdehnung 
des  Refraktarstadiums  an  der  isolierten 
Kammer  von  Rana  temporaria  bei  14°  C. 
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Was  hier  fur  das  Herz  gesagt  ist,  konnte  niit  den  gleichen  Worten 
ftir  die  Medusen  gelten.  Die  Existenz  eines  Refraktarstadiums  g-laubte 
ich  zwar  nach  Versuchen,  wie  sie  im  vorigen  Abschnitt  beschrieben 
sind,  mit  Sicherheit  voraussetzen  zu  diirfen,  daB  aber  auch  die  kom- 
pensatorische  Ruhe  zu  konstatieren  sei7  tibertraf  meine  in  die  Medusen 
gesetzten  Hoffnungen.1)  Ein  Refraktar stadium  war  bei  alien 
untersuchten  Medusen  (Cotylorhiza,  Rhizostoma  Carmarina,  Olin- 
dias)  mit  Sicherheit  zu  konstatieren,  und  zwar  nimmt  es  bei  nor- 
maler  Wassertemperatur  stets  zum  mindesten  die  ganze  Systole  ein. 
Die  Latenz  ist  auch,  wie  beim  Herzen,  um  so  groBer,  je  naher 
der  Reiz  deni  Ende  des  Refraktarstadiums  liegt.  Bei 
normal  schlagenden  Tieren  ist  auch  nach  jeder  Ext r asystole 
eine  kompensatorische  Ruhe  zu  beobachten,  jedoch  kommen 
bei  drei  von  den  genannten  Arten  viel  haufiger  UnregelmaBigkeiten  in 
ihrer  Dauer  vor,  als  beim  Herzen.  Das  liegt  wohl  in  der  Hauptsache 
daran,  daB  der  Schlag  dieser  Tiere  iiberhaupt  nicht  sehr  regelmaBig  ist. 
Bei  Rhizostoma  ist  dagegen  die  Dauer  der  kompensa- 
torische n  R  u  h  e  grade  so  g e s e t z m a B i g ,  wie  beim  Herzen. 

Systematische  Untersuchungen  liber  die  Ausdehnung  des  Refraktar- 
stadiums konnte  ich  bei  den  Medusen  nicht  vornehmen,  weil  es  mir 
an  geeigneten  Apparaten  fehlte.  Die  Tatsache  an  und  ftir  sich  konnte 
aber  mit  Sicherheit  konstatiert  werden  (siehe  Fig.  87).  —  Auch  bei  den 
Medusen  ist  die  Ausdehnung  des  Refraktarstadiums  bei  starken  Reizen 
kleiner  als  bei  schwachen ,  eben  wirksamen  Reizen.  Bei  hoherer 
Temperatur  erfahrt  die  Dauer  des  Refraktarstadiums  eine  weitere  und 
starke  Einschrankung.  Das  Refraktarstadium  laBt  sich  wie  beim 
Herzen  mit  der  gleichen  Sicherheit  bei  normalschlagenden  Tieren  und 
bei  randkorpeiiosen  Stucken,  denen  in  verschiedenen  Abstanden  zwei 
Reize  zugefiihrt  werden ,  feststellen.  Extrasystolen  sind  auch  hier 
gleich  gut  durch  Induktionsschlage  und  mechanische  Reize  hervor- 
zurufen. 

Was  die  kompensatorische  Ruhe  anbetrifft,  so  verweise  ich  auf 
die  in  Fig.  87  gegebenen  Kurven.  Zur  Erklarung  sei  hier  noch  fol- 
gendes  hinzugefiigt:  Die  drei  normalen,  einer  Extrasystole  voraus- 
gehenden  Pulsationen  bezeichne  ich  mit  1 ,  2  und  3 ,  die  Pulsation, 
wahrend  deren  der  Reiz  angesetzt  wird,  mit  a>  die  der  Extrasystole 
mit  by  die  nachste  mit  c  und  so  fort.  In  Kurve  A  u.  C  ist  a  -f-  b  =  1  -\-  2 
=  2  +  3  =  c-|-tf.  In  Kurve  ^ist  «-f-&<2  +  3;  dagegen  ist 
l  +  2-[-3  =  #  +  &  +  £.    In  Kurve  B  ist  ein  Fall  abgebildet,  der 


1)  Nach  den  Vorstellungen ,  welche  Engelmann  (1895)  iiber  das  Wesen  der 
kompensatorischen  Ruhe  entwickelt  hat,  war  die  Existenz  einer  kompensatorischen 
Ruhe  bei  den  Medusen  wohl  nicht  zu  erwarten. 
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Fig.  87.  Extrasystolen  durch  Offnungsschlage  erzeugt  bei  Medusen.  A,  B,  C  und  E  von  Rhizostoma, 
nur  von  einem  Punkte  des  Randes  geschrieben.    In  A  und  C  entspricht  die  Lange  der  kompensato- 
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gelegentlick  auck  beim  Herzen  zur  Beobachtung  kommt:  auf  den  Reiz 
trat  kerne  Extrasystole  ein,  sondern  nur  eine  Verlangerung  der  Pause. 
Die  Superposition,  welche  bei  einigen  Kurven  von  Cotylorkiza  zum 
Ausdruck  konimt,  scheint  auf  einer  Art  von  Schleuderwirkung  zu  be- 
ruhen,  dock  kann  ich  dies  nicht  sicker  beweisen.  Bei  Rkizostoina 
sind  sekr  kaufig  die  auf  eine  Extrasystole  folgenden  Pulsationen  ver- 
kleinert  und  steigen  treppenartig  wieder  zur  Normalkoke  an. 

Die  St  (5  rung  der  Synckronitat  beim  Auf  tret  en  einer 

E  x  t  r  a  s  y  s  t  o  1  e. 

Bei  spontan  scblagenden  Medusen,  welcke  von  zwei  gegeniiber- 
liegenden  Stellen  sckrieben  und  welche  an  einer  dieser  Stellen  gereizt 
wurden,  richtete  sick  zuerst  meine  Aufmerksamkeit  auf  eine  Ersckei- 
nung,  die  ick  daraufkin  auck  beim  Herzen  wiederfinden  konnte.  So- 
laiige  die  Meduse,  sick  selbst  iiberlassen,  ihre  Pulsationen  ausfiikrt, 
beginnt  jede  Systole  an  alien  Stellen  des  Sckirmes 
gleickzeitig  und  der  Verlauf  zweier  von  versckiedenen  Stellen  auf- 
genommenen  Kurven  ist  ganz  parallel.  Kleine  Abweickungen  kommen 
an  den  Kurven  zur  Beobachtung,  lassen  sick  aber  immer  darauf  zu- 
ruckfiikren,  daB  beide  Ubertragungsfaden  nickt  gleickstark  gespannt 
sind.  (Ist  der  eine  Faden  etwas  loser,  so  zeicknet  die  entsprechencle 
Kurve  etwas  spater.  Durck  Anderung  der  Spannung  liiBt  sick  der 
Fekler  ausgleicken  oder  ins  Gegenteil  verandern.)  Wircl  nun  an 
der  einen  S telle  ein  wirksamer  Induktionsscklag  an- 
gesetzt,  so  tritt  die  Extrasystole  an  dieser  Stelle 
wesentlick  friiker  ein,  als  an  der  gegenuberliegenden. 
Bei  der  nacksten  oder  iibernacksten  Normalpulsation  ist  die  Syn- 
ckronitat  wieder  kergestellt.  An  Kurven,  welcke  mit  langsamer 
Trommelbewegung  gesckrieben  sind  (Fig.  87,  D  und  F)y  kommt  die 
Stoning  darin  zum  Ausdruck,  daB  an  der  nickt  gereizten  Stelle  die 
Extrasystole  der  Kurve  der  vorkergekenden  Pulsation  an  einer  tieferen 
Stelle  aufsitzt.  Infolge  des  spateren  Eintritts  ist  kier  die  Extrasystole 
meist  auck  groBer  als  an  der  direkt  gereizten  Seite.  Bei  scknellerer 
Trommelbewegung  kommt  der  zeitlicke  Untersckied  deutlicker  zur 
Geltung. 

Da  die  Pulsationen  bei  den  Medusen  sickerlick  von  den  Band- 
korpern  ausgeken  und  von  diesen  stets  eine  groBere  Anzakl  vorkanden 

rischen  Ruhe  durchaus  dem  fiirs  Herz  aufgestellten  (aber  auch  hier  nicht  immer  erfiillten)  Gesetz. 
In  B  fehlt  die  Extrasystole  und  ist  durch  eine  verlangerte  Pause  ersetzt.  —  D,  F  und  G  von 
Cotylorhiza.  Es  ist  von  zwei  gegenuberliegenden  Punkten  des  Randes  geschrieben.  Der  Reiz  wh'kt 
auf  die  Stelle,  welche  der  unteren  Kurve  entspricht.  In  D  ist  die  kompensatorische  Ruhe  deutlich, 
in  O  fehlt  die  Extrasystole  und  ist  durch  eine  verlangerte  Pause  ersetzt.  Der  Vergleich  der  oberen 
und  unteren  Kurve  in  D  und  F  zeigt ,  dafi  die  fur  gewohnlich  bestehende  Synchronitat  beim  An- 
setzen  einer  Extrasystole  gestort  wird.    Zeit  =  0,48".    Dariiber  die  Reizmarke. 
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ist,  so  hat  sich  schon  Romanes  die  Frage  gestellt,  ob  immer  alle 
Randkorper  zu  gleicher  Zeit  in  Tatigkeit  sind.  Fitr  uns  sind  an  dieser 
Stelle  nur  die  Versuche  interessant,  auf  Grund  deren  er  dies  f  iir  wahrschein- 
lich  halt:  nahm  Romanes  alle  Randkorper  bis  auf  einen  fort,  so  sah 
er,  daB  die  Kontraktionswelle  von  dem  einen  noch  vorhandenen  Rand- 
korper sich  iiber  den  iibrigen  Teil  der  Glocke  ausbreitete.  Besonders 
deutlich  wurde  dies,  wenn  er  den  Medusenkorper  zu  einem  langen 
Band  aufrollte,  an  dessen  einem  Ende  der  Randkorper  saB.  —  Es 
ist  unzweifelhaft  ricktig,  daB  in  dem  letzteren  Fall  das  randkorper- 
freie  Ende  in  der  Regel  viel  spater  zur  Kontraktion  kommt,  als  das 
andre  Ende.  Bisweilen  kann  man,  das  gebe  ich  zu,  auch  ohne 
Aufrollung  eineStorung  derSynchronitat  beobachten,  der- 
art,  daB  die  Seite,  wo  der  Randkorper  sitzt,  sich  etwas  friiher  kon- 
trahiert  als  die  gegeniiberliegende.  Dies  ist  aber  nur  dann  der  Fall, 
wenn  bei  der  Randkorperfortnahme  groBere  und  radiarwarts  tief  ein- 
schneidende  Verletzungen  des  Schirmrandes  stattgefunden  haben ;  sind 
die  dem  Rande  nahegelegenen  Partien  intakt,  so  bleibt  die  normale  Syn- 
chronitat,  soweit  das  mit  unsern  Mitteln  f estzustellen  ist,  erhalten.  (Weiter 
unten  werden  Befunde  mitgeteilt  werden,  die  diesen  Unterschied  zu 
erklaren  imstande  sind.)  Wenn  aber  auch  ein  Unterschied  im  Ein- 
setzen  der  Systole  an  der  Stelle  des  Randkorpers  und  an  der  gegen- 
iiberliegenden  Stelle  des  Schirmes  zu  konstatieren  ist,  so  ist  dieser 
niemals  auch  nur  annahernd  so  groB  wie  derjenige, 
welcher  beim  Hervorrufen  einer  Extrasystole  auftritt, 
gleichgiiltig,  ob  sie  vom  randkorperfreien  Ende  oder  in  der  Nahe  des 
Randkorpers  ihren  Ursprung  nimmt  (Fig.  88,  A). 

Instruktiv  ist  auch  die  Kurve  88  B.  Gelegentlich  beobachtet  man, 
daB  ein  Tier  mit  nur  noch  einem  Randkorper  oder  ein  groBer,  breiter 
Tierstreif en ,  an  dessen  einem  Ende  noch  ein  Randkorper  sitzt,  seine 
Kontraktionen  ganz  einstellt  oder  durch  sehr  lange  Pausen  unterbricht. 
Es  sieht  gewissermaBen  so  aus,  als  ob  die  im  Randkorger  sich  an- 
sammelnde  Spannkraft  nicht  mehr  geniigt,  das  ganze  Tier  in  Be- 
wegung  zu  versetzen.  (Schneidet  man  namlich  den  groBten  Teil  des 
Korpers  fort,  so  fiihrt  der  kleine,  am  Randkorper  verbliebene  Rest 
meist  wieder  fur  sehr  lange  Zeit  seine  Pulsationen  aus.)  Bei  solchen 
Tieren  geniigt  nun  die  Zufiihrung  eines  kl einen  Reizes,  urn  wieder 
eine  oder  wenn  der  Reiz  konstant  ist,  mehrere  Pulsationen  auszulosen. 
Setzt  man  einen  an  sich  auch  fitr  ein  randkorperloses  Tier  wirksamen 
Reiz  am  randkorperfreien  Ende  an,  so  sieht  man  eine  Kontrak- 
tion zum  Randkorper  hinlaufen,  kurz  darauf  antwortet 
aber  das  ganze  Tier  mit  einer  zweiten  synch  r  on  en 
Zuckung,  welche  stets  ausbleibt,  wenn  der  Randkorper 
entfernt  ist.    Der  Reiz  geniigt  also  dazu,  eine  Kontraktion  aus- 
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zulosen  und  den  Randkorper  zur  „Entladung"  zu  bringen.  Wie  sckon 
gesagt,  zeigt  die  erste  Kontraktion  den  Ckarakter  einer 
Ext r asystole  (keine  Synchronitat),  die  zweite  den  einer 
Spontan kontraktion  (Synchronitat  des  ganzen  Tieres  oder  Strei- 
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Fig.  88.  Storung  der  Synchronitat  bei  kiinstlichem  Reiz.  Cotylorhiza.  A  Tier  mit  nur  eineni  Rand- 
korper dicht  an  der  Stelle ,  welche  der  oberen  Kurve  entspricht.  Die  untere  Kurve  ist  von  der 
gegeniiberliegenden  Randstelle  geschrieben ;  an  dieser  wird  auch  der  kiinstliche  Reiz  angesetzt.  Die 
ersten  drei  Pulsationen  sind  durch  kiinstlichen  Reiz  hervorgerufen :  Die  gereizte  Stelle  kontrahiert 
sich  wesentlich  fruher  als  die  gegeniiberliegende  (obere).  Die  vierte  Pulsation  ist  spontan  und 
zeigt  vollkommene  Synchronitat  beider  Schreibstellen.  —  B  14  cm  langer  Streifen  einer  Cotylorhiza 
mit  Randkorper  an  einem  Ende.  Von  diesem  Ende  aus  ist  die  obere  Kurve  geschrieben.  Die  untere 
Kurve  ist  vom  entgegengesetzten  Ende  geschrieben ,  an  welchem  die  Reizelektroden  liegen.  Auf 
jeden  Reiz  entsteht  eine  Zuckung  asynchronen  Charakters  und  eine  zweite  reflektierte  Zuckung, 

welche  synchron  ist. 

fens).  (Derartige,  gewissermaBen  reflektierte  Zuckungen  kann  man 
auch  beim  sinuslosen  Herz  beobacliten,  wenn  man  gleichzeitig  Kammer 
und  Vorkammer  reizt.) 

Ganz  analoge  Unterscbiede  zwischen  Spontankontraktionen  und 
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Extrasystolen  habe  ich  audi  beim  Herzen  feststellen  konnen,  nur  sind 
hier  die  zeitlicben  Unterscbiede  bei  der  Kleinbeit  des  Objekts  viel 
geringer.  Vielleicbt  sind  die  Unterscbiede  in  Wirklichkeit  aucb  bier  ziem- 
licb  groB,  werden  aber  dadurcb  verdeckt,  daB  durcb  rein  mecbaniscbe 
Verbaltnisse  bereits  eine  Bewegung  eines  Kammerabscbnittes  vor- 
getauscbt  wird,  wo  er  nocb  in  Rube  verbarrt.  —  Beim  spontanen  Herz- 
seblag  des  Froscbes  kontrabiert  sicb  die  Spitze  ziemlicb  gleicbzeitig  mit 
der  Kammerbasis  oder  etwas  spater.  (Beim  Saugetierberzen  sind  Falle 
bescbrieben  worden,  wo  sicb  die  Spitze  fruber  kontrabierte  als  die 
Basis.  Diese  fiir  die  Tbeorie  sebr  interessanten  Falle  sollen  spater 
gewurdigt  werden.)  GroB  ist  der  Unterscbied  nie.  Nun  gebt  die 
Anregung  zur  Kammerkontraktion  ja  sicberlicb  vom  Sinus  aus  und 
wird  der  Kammer  durcb  den  Vorbof  vermittelt.  Der  Reiz  wird  also 
auf  jeden  Fall  zuerst  zur  Basis  gelangen  und  erst  spater  zur  Spitze. 
Wenn  es  sicb  nun  um  einen  einfacben  Leitungsvorgang 
bandelte,  so  mitBte  das  zeitlicbe  Verbaltnis  zwiscben 
Basiskontraktion  und  Spitzenkontraktion  nicbt  ver- 
schoben  werden,  wenn  an  der  Basis  durcb  einen  mecba- 
niscben  oder  elektriscben  Reiz  eine  Ext r asystole  her- 
vorgerufen  wird.  In  Wirklicbkeit  findet  aber  eine 
Veranderung  der  Art  statt,  daB  die  Basis  bei  ktinst- 
licber  Reizung  im  Verbaltnis  zur  Spitze  fruber  sicb 
kontrabiert,  als  wenn  der  Reiz  von  der  Vorkammer  zu- 
geleitet  wird  (Fig.  89,  B  und  C).  Weniger  beweisend  ist  die  Ver- 
anderung, wenn  sie  durcb  Reiz  der  Herzspitze  hervorgerufen  wird, 
aucb  wenn  vorber  Basis  und  Spitze  syncbron  scblugen.  Dagegen 
wird  eine  Aufbebung  der  Syncbronitat  dann  den  Vergleicb  mit  den 
Medusenbefunden  zulassen,  wenn  sie  bei  Aufsetzung  zweier  Hebel  auf 
symmetriscbe  Punkte  der  Kammerbasis  und  Reizung  des  einen  Punktes 
zustande  kommt  (Fig.  89^4). 

In  den  abgebildeten  Fallen,  denen  icb  eine  ganze  Reibe  abnlicber 
Kurven  an  die  Seite  stellen  konnte,  ist  zwar  die  zeitlicbe  Verscbiebung 
zwiscben  der  Kontraktion  beider  Auflagestellen  der  Hebel  nicbt  so 
deutlicb  wie  bei  den  Medusenkurven  (was  aucb  gar  nicbt  zu  erwarten 
gewesen  ware),  aber  icb  glaube  docb,  daB  sie  obne  weiteres  zu  er- 
kennen  ist;  vor  alien  Dingen  scbeint  mir  die  verbaltnismaBig  ge- 
ringere  Hobe  der  Extrasystole  an  der  direkt  erregten  Stelle  in  mebreren 
Fallen  deutlicb.  (Icb  glaube  nicbt,  daB  sicb  die  geringere  Hobe  der 
Extrasystole  an  der  direkt  erregten  Stelle  auf  die  „lokale  Diastole" 
Rossbacbs  und  Auberts  zurtickfubren  laBt.) 

Diese  Befunde  zeigen,  daB  der  naturlicbe  Reiz  sowobl  beim  Herzen 
wie  bei  der  Meduse  einen  ganz  andern  Kontraktionsmodus  bervor- 
ruft,  als  der  kiinstlicbe  Reiz.    Letzterer  ist  sicber  instantan,  er  wirft 
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auf  einmal  an  eine  Stelle  des  Gewebes  eine  groBe  Menge  Reizenergie. 
Ich  nehme  an,  daB  der  natiirlicke  Reiz  einen  andern  Verlauf  hat,  daB 
er  sick  namlick  dauernd  aber  schwach  in  das  Gewebe  ergieBt  und  es 
gewissermaBen  in  alien  Teilen,  welclie  in  engerem  Zusammenkang 
steken,  fiillt.  Die  Entladung  kann  dann  iiberall  nahezu  gleichzeitig 
erfolgen.  Der  Instantanreiz  bringt  dagegen  auf  einmal  groBen  AnstoB 
in  das  Gewebe,  so  daB  die  Entladung  an  der  Applikationsstelle  friiker 
erfolgt,  als  der  Eeiz  Gelegenkeit  gehabt  kat,  sick  liber  das  ganze 
Gewebe  auszudeknen.  Diese  Fullungskypotkese  sckeint  mir  in  andern 
Versucken  eine  Bestatigung  zu  erfakren.  Ick  mockte  aber  die  Ver- 
offentlickung  derselben  auf  eine  spatere  Publikation  versckieben,  weil 
ick  nock  weiteres  Material  zu  besckaffen  koffe. 

Mag  nun  diese  Deutung  ricktig  sein  oder  nickt,  jedenfalls  zeigen 
diese  Versucke,  daB  auck  in  diesem  Punkt  eine  weitgekende  Analogie 
zwiscken  Herz  und  Meduse  bestekt.  Nack  all  dem  mitgeteilten  Mate- 
rial diirfte  der  anfangs  aufgestellte  Satz  gerecktfertigt  ersckeinen,  daB 
Herz  und  Meduse  pkysiologisck  eine  merkwiirdige  Aknlickkeit  zeigen. 
Ick  kalte  vom  AnalogieschluB  sekr  wenig;  jedenfalls  werde  ick  in 
ikni  nie  einen  wirklicken  Beweis  seken.  Immerkin  wird  man  aber 
bei  einer  so  weit  gehenden  Analogie  zu  der  Vermutung  berecktigt 
sein,  daB  die  materiellen  Grundlagen  der  aufgefiikrten  Ersekeinungen 
sick  sekr  aknlick  seken  oder  sogar  gleickartig  sind. 

Die  Medusen  sind  pkysiologisck  kandlicker  und  anatomisck  besser 
zuganglick.  Wir  werden  daker  zuzuseken  kaben,  inwieweit  sick  kier 
eine  Erklarung  fiir  die  angezeigten  Ersekeinungen  geben  laBt,  und 
wenn  dies  gelingt,  werden  wir  priifen  miissen,  ob  die  Ersekeinungen 
beim  Herzen  demselben  Prinzip  unterworfen  werden  konnen.  Ick  be- 
ginne  zunackst  mit  der  Frage,  ob  die  Reizleitung  in  diesen  Geweben 
nervoser  oder  muskularer  Natur  ist. 

Die  Reizleitung  im  Herzen  und  in  der  Meduse. 

Ick  kabe  bereits  oben  den  Beweis  gefiikrt,  daB  die  Leitung  im 
Medusenkorper  durck  ein  besonders,  nickt  mit  der  Muskulatur  iden- 
tisckes  Gewebe  besorgt  wird  (S.  86  und  106).  Es  lieB  sick  zeigen,  daB 
gewisse  Teile  der  Subumbrella  keine  Muskulatur  besitzen,  wokl  aber 
die  Fabigkeit  Reize  zu  leiten.  Durck  Vergleick  dieser  Stellen  mit 
der  Glockenoberflacke,  welcke  tiberkaupt  nickt  reizbar  ist,  wurde  ein 
bestimmtes,  von  der  Muskulatur  und  dem  gewoknlichen  Epitkel  ganz 
versckiedenes  Gewebe  als  dasjenige  erkannt,  welckes  die  Reizleitung 
vermittelt.  Dieses  Gewebe  breitet  sick  netzformig  mit  eingestreuten 
Zellen  iiberall  da  aus,  wo  Leitungsfakigkeit  vorkanden  ist,  auck 
zwiscken  den  Muskeln  selber.  Der  kistologiscke  Ckarakter  dieses 
Netzwerks  gestattete,  es  als  wakres  Nervengewebe  anzusprecken,  und 
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es  ist  audi  seit  seiner  Entdeckung  stets  als  solcbes  angeseben  worden. 
Fur  die  Medusen  liegt  also  gar  kein  Zweifel  an  der  nervosen  Natur 
der  Reizleitung  vor.  —  DaB  das  Leitungsvermogen  der  Muskeln  bei 
den  Bewegungserscbeinungen  der  Medusen  irgend  eine  wesentlicbe 
Rolle  spielt,  ist  aber  aucb  ausgescblossen,  weil,  wenigstens  bei  mancben 
Medusenarten,  keine  Kontinuitat  der  Muskeln  bestebt  und  direkt  durcb 
das  Experiment  festgestellt  werden  konnte  f  daB  der  Reiz ,  der  einem 
Muskelbiindel  zugefiibrt  wird,  nur  auf  dieses  eine  Wirkung  ausiibt, 
aber  nicbt  zu  andern  fortgeleitet  wird  (S.  108). 

Aucb  beim  Herzen  baben  wir  neben  der  Muskulatur  ein  sebr 
reicbes  Nervennetz;  dariiber  kann  jetzt  gar  kein  Zweifel  mebr  be- 
steben  (S.  91).  Es  wurde  dem  Unbefangenen  nur  naturlicb  er- 
scbeinen,  wenn  wir  aucb  bier  dem  Nervennetz  die  Eigenscbaft  der 
Reizleitung  zuscbreiben  und  annebmen,  daB  der  Reiz  nicbt  direkt  von 
Muskelelement  auf  Muskelelement  iibergebt.  DaB  diese  naturlicbe 
Annabme  von  bei  weitem  den  meisten  Pbysiologen  und  Klinikern 
nicbt  gemacbt  wird,  ist  nur  aus  der  bistoriscben  Entwicklung  zu  ver- 
steben;  welcbe  die  Herzforscbung  genommen  bat.  Als  durcb  Engel- 
rnann  (1875)  gezeigt  wurde ,  daB  man  die  Kammer  eines  Froscbes  in 
beliebiger  Weise  zu  einem  diinnen  Streifen  zerscbneiden  kann,  obne  daB 
die  Leitung  in  diesem  Bande  aufgeboben  wird,  kannte  man  ini  Herzen 
nur  die  allergrobsten  Nervenfasern,  und  diese  lief  en  in  der  Kammer 
von  der  Basis  zur  Spitze,  waren  also  bei  querer  Scbnittfiibrung  durcb- 
scbnitten.  Von  einem  Nervennetz,  einer  nervosen  Organisation,  die 
sicb  prinzipiell  vom  iibrigen  peripberen  Nervensystem  unterscbeidet, 
batte  man  nocb  keine  Abnung.  Man  durfte  also  annebmen,  daB  die 
Leitung  von  der  Muskulatur  direkt  besorgt  wiirde,  weil  man  von 
dieser  annebmen  zu  mussen  glaubte,  daB  sie  nacb  alien  Ricbtungen 
in  Zusammenbang  stande.  Andre  Befunde  wurden  fiir  die  muskulare 
Leitung  ausgenutzt,  Befunde,  die  aber  nur  zeigten,  daB  im  Herzen 
andre  Verbaltnisse  vorliegen ,  als  im  Skelettmuskelsystem  und  die 
grade  so  gut  auf  eine  Besonderbeit  der  Herznerven,  als  auf  Merk- 
wiirdigkeiten  des  Herzmuskels  scblieBen  lieBen. 

Als  dann  die  Nervennetze  im  Herzen  durcb  Ranvier,  Dogiel, 
Heymanns  und  Demoor  und  andre  bescbrieben  wurden,  batte  die  Be- 
weiskraft  des  Engelmannscben  Zickzackversucbs  in  Wabrbeit  aus- 
gespielt,  denn  es  war  nun  sicber  gestellt,  daB  die  nervose  Verbindung 
durcb  beliebige  Scbnitte  nicbt  aufgeboben  Averden  kann.  Die  Tbeorie 
der  rein  muskularen  Reizleitung  im  Herzen  verlor  nacb  diesen  Publi- 
kationen  aber  nicbt  an  Anbangerscbaft.  Im  Gegenteil!  Sie  vermebrte 
sicb  nocb  nacb  dieser  Zeit  zusebends.  —  Was  denn  nocb  eine  so 
eigenartige  Nervenversorgung  anderes  zu  tun  baben  sollte,  als  Reize 
von  Muskelelement  auf  Muskelelement  zu  iibertragen,  auf  diese  Frage 
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sind  alle  Verfechter  der  Muskeltbeorie  die  Antwort  scbuldig  geblieben. 
Entweder  wurde  die  Existenz  des  Nervennetzes  ignoriert,  oder  es 
wurde  der  ebemalige  Hauptbeweis  fiir  die  muskulare  Leitung  als  un- 
wesentlicb  angeseben  und  der  Accent  jetzt  auf  die  Beweise  gelegt, 
welche  vorber  nur  Hilfsbelege  gewesen  waren.  Man  vergaB  dabei 
ganz,  daB  diese  Hilfsbeweise  doppelsinnig  sind  und  daB  ibnen  andre 
Tatsacben,  meist  pbarmakologiscber  Natur  gegeniiber  steben,  welcbe 
ziemlicb  einsinnig  fiir  eine  nervose  Beteiligung  sprecben.  In  der  Tat 
bat  die  Engelniann-Gaskelscbe  Tbeorie  unter  den  Pbarmakologen  aucb 
am  wenigsten  Anbanger  gefunden. 

Priifen  wir  nun  die  friiberen  Hilfsbeweise  und  jetzigen  Haupt- 
beweise  fiir  die  muskulare  Natur  der  Leitung  genauer: 

Der  alteste  dieser  Beweise  stammt  von  Eudolpb  Wagner  (1850), 
der  tiberbaupt  der  ecbte,  aber  fast  vergessene  Vater  der  Tbeorie  von 
der  rein  muskularen  Natur  der  Herzbewegungen  ist.  Das  Herz  der 
Hubnerembiyonen  fangt  am  zweiten  bis  dritten  Tag  der  Bebriitung 
zu  scblagen  an.  Zu  dieser  Zeit  fand  Wagner  aber  nocb  nirgends  im 
Korper  Nerven.  Diese  treten  erst  viel  spater  auf  und  sind  zunacbst 
leitungsunfabig.  Nocb  am  acbten  Tage  feblen  Eeflexe.  Hieraus  ziebt 
er  den  ScbluB,  daB  das  embryonale  Herz  pulsiert,  ebe  Nerven  vor- 
banden  sind,  und  er  scbreibt  daber  den  Muskeln  die  Rolle  zu,  sicb 
automatiscb  zu  bewegen  und  den  Eeiz  von  Teilcben  auf  Teilcben  zu 
iibertragen.  Bei  diesem  ScbluB  bleibt  er  aber  nicbt  steben,  sondern 
er  folgert  weiter,  „daB  aucb  der  gewobnlicbe  Modus  der  Herzbewegung 
(bei  erwacbsenen  Tieren)  obne  Vermittlung  der  Nerven  zustande  kommen 
kanna  und  daB  der  bier  vorbandene  Nervenapparat  wabrscbeinlich  die 
Bewegungen  nur  modif iziert,  obne  sie  bervorzubringen !  (Ubrigens  wird 
schon  bier  aucb  fiir  die  Bewegungen  des  Darmes  eine  muskulare  Lei- 
tung in  Ansprucb  genommen.) 

Der  Wagnerscbe  Beweis  fiir  die  myogene  Natur  der  Leitung  im 
embryonalen  Herzen  erweist  sicb  bei  naberer  Betracbtung  als  sebr 
zweideutig.  Weil  nocb  keine  Nerven  leiten,  muB  die  Leitung  muskular 
sein!  Was  aber  den  Nerven  recht  ist,  ist  den  Muskeln  billig:  erst 
am  acbten  oder  neunten  Tage  kann  man  auf  Eeiz  die  ersten  scbwacben 
Muskelkontraktionen  erzielen,  das  Herz  kontrabiert  sicb  aber  scbon 
am  zweiten.  Danacb  wlirde  man  grade  so  gut  den  ScbluB  zieben 
konnen,  daB  ancb  die  Leitung  (und  Kontraktion)  nicbt  muskularen 
Ursprungs  ist,  oder  man  gibt  zu,  daB  im  Herzen  aucb  die  Nerven  eine 
Ausnabme  macben. 

Sebr  scbone  und  genaue  Untersucbungen  iiber  das  embryonale 
Herz  liegen  von  Fano  (1890)  vor,  welcbe  von  His  jun.  (1893)  bestatigt 
und  durcb  histologiscb-entwicklungsgescbicbtlicbe  Untersuchungen  und 
einige  neue  pbysiologiscbe  Versucbe  vervollstandigt  wurden.  Durcb 
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den  Nackweis,  daB  die  Herzganglien  in  das  Herz  kineinwandern  und 
dort  erst  anlangen,  wenn  bereits  eine  Koordination  der  Herzabschnitte 
zu  beobachten  ist,  glaubt  His  bewiesen  zn  kaben,  daB  die  Gang-lien 
an  der  Koordination  keinen  Anted  haben.  Dies  ist  eine  Frage,  die 
mis  spater  erst  zu  besckaftigen  hat.  His  nimnit  nun  an,  daB  sick 
die  Nerven  im  Herzen  nock  spater  entwiekem,  indem  sie  von  den 
groBen  Herzganglien  ikren  Ursprung  nakmen.  Daker  miiBten  alle  die 
Ersckeinungen ,  welcke  das  embryonale  Herz  bietet,  muskularen  Ur- 
sprungs  sein. 

Dieser  SckluB  gekt  sickerlick  zu  weit.  Bei  der  Diirftigkeit  der 
Methoden,  iiber  die  die  kistologiscke  Embryologie  zur  Zeit  gebietet, 
konnte  His  eigentlick  nur  iiber  die  Herkunft  der  groBen  Ganglien- 
zellen  etwas  aussagen,  iiber  die  spater  markkaltigen  Fasern  sckon 
fast  nickts  mid  iiber  die  zakllosen  marklosen  Fasern  und  deren  kleine 
damals  nock  kaum  bekannte  Ganglienzellen  gar  nickts.  Wo  und  wann 
diese  entsteken,  ob  sie  einwandern  oder  in  loco  gebildet  werden,  dar- 
iiber  ist  nickts  bekannt,  und  eke  dies  nickt  feststekt,  kann  nickt  be- 
kauptet  werden,  daB  die  Bewegungen  des  embiyonalen  Herzens  okne 
Nervenelemente  vor  sick  geken.  Hockst  verdacktig  und  auf  ein  frtik- 
zeitiges  Vorkandensein  von  Nervenelementen  deutend  ist  der  von  His 
gemackte  Befund,  daB  das  embryonale  Hiiknerkerz  sckon  friikzeitig 
auf  Muskarin  reagiert! 

Der  Hisscke  Beweis  fur  die  rnuskulare  Natur  der  embryonalen 
HerzbeWegnngen  kat  aber  nock  einen  andern  sckwacken  Punkt:  Zu 
der  Zeit7  wo  das  Herz  anfangt  zu  scklagen,  besitzt  es  nock  gar 
keine  Muskulatur.  Wie  Kolliker  (1856)  zuerst  im  Zusammenkang 
mit  der  vorliegenden  Frage  nackwies,  bestekt  das  Herz  der  Vogel 
und  Cepkalopoden  zu  dieser  Zeit  nur  erst  aus  Zellen.  Muskelfasern 
treten  erst  viel  spater  auf  (nack  His  jun.  beim  Hukncken  am  vierten 
bis  fiinften  Tag!).  Ick  bin  wenigstens  der  Meinung  -  -  und  glaube 
damit  im  Sinne  vieler  zu  sprecken  — ,  daB  man  nickt  alles,  was  kon- 
traktil  ist,  Muskel  nennen  darf.  Ob  sick  spater  einmal  aus  den 
Blasckenzellen  Muskelfasern  entwickeln,  ist  ganz  gleickgultig.  Man 
kann  also  mit  volleni  Reckt  sagen,  daB  die  Leitung  im  embryonalen 
Herzen  nickt  muskular  ist;  His  wollte  aber  grade  das  Gegenteil  be- 
weisen. 

Wie  dem  aber  auck  sei :  die  V erkaltnisse  im  embryonalen  Herzen 
sind  so  sekr  von  denen  des  erwacksenen  Tieres  versckieden,  daB  aus 
einem  Vergleick,  vorlaufig  wenigstens,  irgend  ein  SckluB  von  Bedeutung 
nickt  gezogen  werden  kann. 

Auf  den  Degenerationsversuck  (Abklemmung  der  Herzspitze)  wurde 
sckon  oben  (S.  109)  eingegangen  und  gezeigt,  daB  ikm  Beweiskraft 
nickt  zukommt. 

28* 
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Bei  einem  andern  Bevveis  fur  die  myogene  Natur  der  Eeizleitung 
braucbe  ich  auch  nicbt  lange  zu  verweilen ;  es  ist  die  von  Engelmann 
gemacbte  Angabe,  daB  es  im  Herzen  viel  weniger  Nervenendigungen 
gabe  als  Muskelzellen.  Diese  Frage  bat  jetzt  ein  ganz  andres  Ge- 
sicbt  angenomnien,  wo  die  Ansicbt  aufgegeben  ist,  daB  das  Herzfleiscb 
aus  lauter  kleinen  Muskelzellen  bestebt.  AuBerdem  darf  man  wobl 
sagen,  daB  die  damaligen  Metboden  die  Erkennung  der  aucb  jetzt 
nocb  unbekannten  Nervenendigungen  nicbt  scblieBen. 

Es  bleibt  nocb  ein  Beweis,  auf  den  Engelmann  zur  Zeit  aucb 
das  Hauptgewicbt  zu  legen  scbeint,  daB  namlicb  die  Leitung  im 
Herzen  fur  eine  Leitung  vermittels  Nerven  viel  zu  langsam  gebe. 

Engelmann  zerscbnitt  die  Herzkammer  von  Froscben  zu  einem 
langen  Bande  und  maB  die  Zeit,  welcbe  zwiscben  dem  Ansetzen  eines 
Reizes  am  einen  Ende  und  der  Kontraktion  des  andern  Endes  ver- 
gebt.  Die  bocbste  gemessene  Fortpflanzungsgescbwindigkeit  betrug 
30  mm  in  der  Sekunde,  eine  Geschwindigkeit,  die  also  tausendmal 
kleiner  ist  ?  als  die  Fortpflanzungsgescbwindigkeit  im  markbaltigen 
Froscbnerven.  Engelmann  ziebt  bieraus  den  ScbluB,  daB  die  Leitung 
nicbt  nervoser  Natur  sei,  sondern  von  den  Muskelelementen  selber  be- 
sorgt  wiirde.  Den  ersten  ScbluB,  daB  es  sicb  nicbt  um  nervose  Lei- 
tung. bandelt,  kann  icb  versteben,  den  zweiten  aber  nicbt.  Wenn 
Engelmann  die  eventuellen  Herznerven  mit  den  markbaltigen  Nerven 
verglich,  so  muBte  er  aucb  den  Herzmuskel  mit  den  quergestreiften 
Muskeln  vergleicben,  denn  die  ganze  Form  der  Zuckungskurve ,  die 
Reizbarkeitsverbaltnisse  und  die  bistologiscbe  Bescbaffenbeit  lassen  mit 
diesen  viel  eber  einen  Yergleicb  zu  als  mit  den  glatten  Muskeln.  Die 
Fortpflanzungsgescbwindigkeit  in  den  quergestreiften  Muskeln  ist  aber 
von  einer  andern  GroBenordnung  als  die  fur  das  Herz  angegebene, 
wenn  sie  aucb  binter  der  der  Nerven  zuriickbleibt.  (Fiir  den  Froscb- 
muskel  nacb  Bernstein  3000 — 4000  mm  in  der  Sekunde,  also  bundert- 
mal  soviel  als  im  Herzen;  beim  Menscben  nacb  Hermann  sogar 
10  000 — 13  000  mm).  Damals  nabm  man  allerdings  nocb  an7  daB  der 
Herzmuskel  aus  kleinen  getrennten  Muskelzellen  bestande ;  Engelmann 
halt  aber  nocb  beute  an  der  Beweiskraft  seines  Versuches  fest.  Des- 
balb  darf  icb  vom  beutigen  bistologiscben  Standpunkt  aus  sagen:  Man 
konnte  aus  der  geringen  Leitungsgescbwindigkeit  grade  so  gut  folgern, 
daB  die  Leitung  aucb  nicbt  muskular  sein  konne,  sondern  von  einem 
dritten  nocb  unbekannten  Element  besorgt  wiirde. 

Engelmann  bat  aber  nocb  zweierlei  ausser  acbt  gelassen:  Es  ist 
erstens  moglicb,  daB  die  gewonnene  Zabl  nicbt  die  wirklicbe  Leitungs- 
gescbwindigkeit des  reizleitenden  Gewebes  gibt,  und  zweitens,  daB 
nicbt  alle  Nervenelemente  gleicbscbnell  leiten.  Icb  babe  oben  (S.  432) 
eine  Ansicbt  entwickelt,  welcbe  icb  Fiillungsbypotbese  nannte.  Icb 
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glaubte  aus  gewissen,  nur  zum  Teil  bescbriebenen  Versucben  scblieBen 
zu  miissen,  dafi  sicb  die  kontraktile  Substanz  mit  dem  Reiz  gewisser- 
mafien  anfiillt  und  erst  losscblagt,  wenn  die  Fullung  eine  gewisse 
Hobe  erreicbt  bat.  Diese  Hobe  wird  iiberall  gleicbzeitig  eintreten 
konnen,  wenn  der  Reiz  sicb  mit  geringer  Intensitat,  aber  standig  ins 
Gewebe  ergieBt ;  dagegen  wird  sie  an  der  Ansetzungsstelle  friiber  ein- 
treten ,  wenn  sicb  plotzlicb  eine  grofie  „Reizmenge"  ins  Gewebe  er- 
gieBt. Ein  Beispiel  wird  dies  klar  macben:  Ein  flacber  Teller  moge 
auf  einer  Anzabl  von  Stiften  steben,  welcbe  das  Gewiebt  des  Tellers 
und  nocb  etwas  mebr  tragen  konnen.  Wenn  man  langsam  Wasser 
oder  besser  eine  zabere  Fliissigkeit  auf  den  Teller  gieBt,  so  wird  es 
sicb  gleicbmafiig  verbreiten  und  scblieBlicb  werden  alle  Stifte  zugleicb 
zusammenbrecben.  GieBe  icb  aber  plotzlicb  eine  Menge  Wasser  auf 
eine  Seite  des  Tellers,  so  wird  er  bier  zu  scbwer  und  die  Stifte  brecben 
an  der  betreffenden  Seite  friiber  als  an  den  andern.  Die  Gescbwindig- 
keit, mit  der  sicb  die  Fliissigkeit  auf  dem  Teller  verbreitet,  braucbt 
mit  der  Gescbwindigkeit  nicbt  identiscb  zu  sein,  mit  der  der  Zusammen- 
brucb  von  der  einen  Seite  zur  andern  fortscbreitet.  Wenn  also  ueben 
den  Muskelelementen  eine  spezifische,  reizleitende 
Substanz  im  Herzen  vorbanden  ist,  so  ist  bocbst  wabr- 
scbeinlicb  die  Gescbwindigkeit  der  Kontraktions welle 
nicbt  mit  derLeitungsgescbwindigkeit  d i e s e r  S u b s t a n z 
identiscb! 

Engelmann  erwiibnt,  daB  beim  Froscb  eine  so  geringe  Nerven- 
leitungsgescbwindigkeit  (30  mm  in  der  Sekunde)  nicbt  bekannt  sei,  und 
ziebt  daraus  den  gewiB  nicbt  zwingenden  ScbluB;  daB  aucb  keine  Nerven- 
gescbwindigkeit  so  geringer  GroBenordnung  zu  erwarten  sei.  Unter- 
sucbungen  iiber  marklose  Nerven  lagen  damals  bei  Wirbeltieren  nocb 
nicbt  vor;  es  war  aber  bereits  bekannt,  daB  im  Herzen  viele  marklose 
Fasern  existieren,  und  Fick  batte  bereits  festgestellt,  daB  die  marklosen 
Fasern  der  Muscbel  nur  mit  einer  Gescbwindigkeit  von  etwa  1  cm  in 
der  Sekunde  leiten,  einer  Gescbwindigkeit,  die  also  nocb  geringer  ist 
als  die  der  Kontraktionswelle  im  Herzen.  Bekannt  war  aucb  damals 
scbon,  daB  die  Leitungsgescbwindigkeit  in  den  Zentralorganen  weit 
geringer  ist  als  im  markbaltigen  Nerven.  Allerdings  scbob  man  diese 
Verminderung  der  Gescbwindigkeit  damals  auf  die  Ganglienzellen, 
welcbe  Engelmann  in  den  unteren  Teilen  der  Kammer  vermiBte. 

Icb  babe  es  oben  wabrscbeinlicb  zu  macben  gesucbt,  daB  die 
Verlangsamung  der  Leitung  in  den  Zentralteilen  in  den  Fibrillengittern 
gescbiebt.  Solcber  Fibrillengitter  passiert  der  Reiz  beim  zentralen 
Reflexvorgang  nur  wenige,  in  den  Nervennetzen  des  Froscbberzens  aber 
sicberlicb  scbon  auf  kurzer  Strecke  hunderte.  Wir  baben  also  bereits 
bier  eine  Handbabe,  nm  die  geringe  Leitungsgescbwindigkeit  im  Herzen 
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zu  erklaren,  wenn  wirklich  die  Scbnelligkeit  der  Kontraktionswelle  der 
Leitungsgescbwindigkeit  des  reizleitenden  Elements  entsprecben  sollte. 
Wir  brauchen  zu  dieser  Erklarung  aber  gar  nicbt  zu  greifen,  seitdem 
Mcolai  (1901)  nacbgewiesen  bat,  daB  scbon  der  parallelfaserige,  mark- 
lose  Olfactorius  des  Hecbtes  (also  obne  zwisebengescbaltete  Fibrillen- 
gitter)  nur  5 — 20  cm  in  der  Sekunde  leitet.  Das  wissen  wir  jetzt 
ganz  sicber,  daB  die  Leitungsgescbwindigkeit  der  Nerven  auBerordent- 
licb  verscbieden  sein  kann  und  daB  sie  offenbar  nacb  den  lokalen 
Bedurfnissen  aucb  innerbalb  ein  und  desselben  Organismus  erbeblicb 
scbwankt.  Fiir  das  kleine  Froscbberz  liegt,  das  kann  man  wobl  zu- 
geben7  kein  Beditrfnis  zu  einer  scbnellen  Leitung  vor;  und  wir  miissen, 
wenn  diese  Bediirfnisfrage  ricbtig  ist,  erwarten,  daB  die  Leitungs- 
gescbwindigkeit bei  groBeren  Herzen  groBer  ist. 

Ebe  icb  auf  diese  Frage  iibergebe7  komme  icb  nocb  einmal  auf 
die  Gescbwindigkeit  der  Kontraktionswelle  im  Froscbberzen  zuriick. 
Engelmann  bat  im  Jabre  1894  den  Beweis  zu  fiibren  gesucbt,  daB 
aucb  die  Leitung  innerbalb  des  Vorbofs  und  vom  Vorbof  zur  Kammer 
muskularer  Natur  sei  und  sicb  dazu  ebenfalls  des  Yerfabrens  bedient, 
die  ^Leitungsgescbwindigkeit"  zu  bestimmen.  Er  findet  fiir  die  Lei- 
tung im  Vorbof  wesentlicb  bobere  Zablen,  als  1875  fiir  die  Leitung 
innerbalb  der  Kammer,  namlicb  90 — 200  mm  in  der  Sekunde.  Sicberlicb 
sind  seine  fruheren  Zablen  fiir  die  Gescbwindigkeit  der  Kontraktions- 
welle in  der  Kammer  zu  niedrig,  wie  er  aucb  selbst  jetzt  angibt. 

Uber  die  Gescbwindigkeit  der  Kontraktionswelle  bei  groBeren 
Herzen  liegen7  soweit  mir  bekannt  ist  7  nur  Untersucbungen  von 
Scbliiter  (1902)  am  Hundeberzen  vor.  Dieser  Autor  benutzte  ein 
indirektes  Verfabren?  indem  er  durcb  die  Aktionsstrome  des  Herzens 
zwei  Froscbscbenkel  in  Bewegung  setzte,  deren  ^erven  je  an  der 
Basis  und  an  der  Spitze  des  durcbbluteten  und  spontan  scblagenden 
Herzens  aufgelegt  waren.  Die  zeitlicbe  Differenz  zwiscben  dem  Be- 
ginn  beider  Zuckungen  ergab  eine  Gescbwindigkeit  von  2 — 4  m  in  der 
Sekunde.  (Die  Versucbe  sind  deswegen  nicbt  ganz  eindeutig7  weil 
mancbmal  gar  keine  Differenz  vorbanden  war  und  in  andern  Fallen 
der  auf  der  Spitze  liegende  Scbenkel  eine  Zeitlang  zuerst  zuckte;  nacb- 
dem  er  vorber  spater  gezuckt  hatte.) 

Wobl  bewuBt7  daB  man  zu  genauen  Zablen  nicbt  gelangen  kann, 
scblug  icb  den  von  Engelmann  beim  Froscbberzen  gezeigten  Weg  ein. 
Icb  entnabm  dem  atberisierten  oder  durcb  Sticb  in  die  Medulla  ge- 
toteten  Hunde  moglicbst  scbnell  das  Herz7  scbnitt  die  Kammer  ab  und 
rollte  sie  zu  einem  8 — 15  cm  langen  Eande  auf.  Nacb  dem  Fixieren 
auf  einer  Korkplatte  kam  jedes  Ende  unter  einen  Scbreibbebel,  durcb 
deren  Pelotte  Induktionsscblage  zugefiibrt  werden  konnten.  Die  Ver- 
sucbe wurden  ausgefiibrt  wie  beim  Froscbberzen.   Da  die  Gescbwindig- 
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keit  der  Kontraktionswelle  bei  aufgebobener  Bhvtversorgung'  und  olme 
kiinstlicbe  Erwarmung  scbnell  und  sichtbarlich  abnimmt,  so  11111B  man 
sich  natitrlicb  eilen  und  alles  vorber  gut  vorbereitet  baben.  Bei  ge- 
niigender  Hilfe  kann  der  Herzstreifen  scbon  eine  Minute  nacb  dem  ersten 
Messerscbnitt  unter  den  Hebeln  liegen  und  der  Versucb  beginnen.  Wab- 
rend  2  —  3  Minuten  konnen  dann  gewobnlicb  Kurven  aufgenommen 
werden.  Die  Ausmessung  der  Kurven  ergab  im  Anfang  des  Versucbes 
stets  ziemlicb  bobe  Gescbwindigkeiten.  Die  bocbsten  Gescbwindigkeiten 
der  Kontraktionswelle  betrugen  130 — 225  cm  in  der  Sekunde.  Bei  einem 
Herzen  betrug  die  Anfangsgescbwindigkeit  nur  50  cm.  Stets  sank  die 
Zabl  ziemlicb  scbnell  innerbalb  von  ungefabr  einer  Minute  auf  diese 
GroBe  berab.  Es  konnte  aucb  stets  ein  sebr  wesentlicber  Unterscbied 
zwiscben  scbwacben,  grade  wirksamen  Offnungsscblagen  und  starken 
Reizen  derselben  Art  gefunden  werden.  So  betrug  die  anfanglicbe 
Gescbwindigkeit  der  Kontraktionswelle  bei  einem  Hundeberzen  fur 
scbwacbe  Reize  56  cm,  fur  starke  Reize  225  cm.  Da6  es  sicb  bier 
nicbt  um  ein  Ubergreifen  des  Reizes  auf  weiter  entfernte  Partien 
bandelte,  wurde  durcb  besondere  Versucbe  f estgestellt ,  in  denen  der 
Streifen  2  mm  von  der  x\ufsatzstelle  der  Pelotte  entfernt  durcb- 
scbnitten  wurde. 

Die  Schnelligkeit  der  Kontraktionswelle  beim  Hundeberzen  tibertrifft 
also  die  des  kleinen  Froscbberzens  um  mebr  als  das  zebnfacbe  und 
bat  scbon  einen  Wert,  der  die  Leitungsgescbwindigkeit  vieler  Nerven 
tibertrifft.  Man  muB  aber  vermuten,  daB  die  Gescbwindigkeit  in  Wirk- 
licbkeit  nocb  viel  groBer  ist?  weil  das  Herz  zur  Zeit  der  Untersucbung 
scbon  unter  sebr  ungunstigen  Bedingungen  stebt. 

Der  Wert  dieses  Vergleicbs  zwiscben  groBen  und  kleinen  Herzen 
wird  erbobt  durcb  entsprecbende  Versucbe  an  Medusen,  von  denen  wir 
bestimmt  wissen,  daB  die  Reiziibertragung  auf  nervosem  Wege  vor 
sicb  gebt.  Das  Versucbsverfabren  entspracb  dem  beim  Froscb-  und 
Hundeberzen  angewandten.  Aucb  bier  wurde  bald  das  eine  und 
bald  das  andre  Ende  eines  langeren  Streifens  gereizt  und  von  beiden 
Enden  gescbrieben.  Der  Haken  wurde  stets  so  eingesetzt,  daB  nur 
die  Kontraktion  der  Radiarmuskulatur  in  Betracbt  kam.  Bei  andern 
Versucben  wurde  nur  eine  Kurve  von  einem  Ende  gescbrieben  und 
an  einem  naben  und  einem  fernen  Punkt  gereizt.  Die  Geschwindig- 
keit  der  Kontraktionswelle  ist  aucb  bier7  wie  beim  Herzen,  gering, 
wenn  die  Streifen  scbmal  sincl ;  man  muB  also  die  Streifen  (nacb  Ab- 
tragung  der  Randkorper)  so  breit  wie  moglicb  wablen,  d.  b.  nur  eine 
Zirkumferenz  nebmen.  Bei  groBen  Tieren  kann  man  leicht  Streifen 
von  20 — 40  cm  gewinnen.  Da  die  Scbnelligkeit  wesentlicb  von  der 
Temperatur  abbangig  ist,  so  muB  bierauf  natiirlicb  geacbtet  werden. 
Aucb  die  Starke  des  Reizes  und  die  Scbnelligkeit,  mit  der  er  wieder- 
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holt  wird,  spielen  eine  Rolle.  Bis  zu  einem  gewissen  Grade  nimmt  die 
Geschwindigkeit  der  Kontraktionswelle  mit  der  Haufigkeit  der  Eeizung 
zu  und  wird  bei  zu  schneller  Aufeinanderfolge  wieder  geringer.  Wird 
derselbe  Reiz  nach  langerer  Pause  in  gleichen,  nicht  zu  groBen  Ab- 
standen  inimer  wieder  angesetzt,  so  nimmt  die  Schnelligkeit  bis  zur 
Erreichung  eines  Maximums  zu. 

An  Cotylorhizen  von  ungefahr  12  cm  Durchmesser  fand  ich  bei 
einer  Temperatur  von  19  °C.  eine  durchschnittliche  Geschwindigkeit 
von  300  mm  in  der  Sekunde. 

Urn  den  EinfluB  der  Temperatur  zu  zeigen,  sei  hier  folgende  Zu- 
sammenstellung  gegeben.  (Bei  einem  Streifen  von  26  cm  ausgenutzter 
Lange  und  bei  stets  gleichem,  ausreichendem  Offnungsschlag  wurden 
je  12 — 20  Messungen  gemacht.  Der  Reiz  erfolgte  in  gleichen  Inter- 
vallen.  Der  Streifen  wurde  zunachst  bei  Aquariumstemperatur  unter- 
sucht  [19,5 0  C],  dann  fiir  zehn  Minuten  in  Wasser  von  13,5°  C. 
gebracht  und  hier  untersucht;  darauf  wurde  das  Wasser  auf  25  0  C. 
ervvarmt  und  wieder  nach  1 0  Minuten  geprtif t.  Die  Hohe  der  Kurven 
betrug  2,7  cm.) 

1375  °      19,5°  25,0° 
Durchschnittsgeschwindigkeit  in  Zentimetern  .  25,4       30,0  42,4 
Latenz  der  direkt  gereizten  Partie  ....   0,368"    0,24"  0,16" 

Dauer  der  Zuckung  0,80"      0,55"  0,45" 

Figur  90  zeigt  zwei  Zuckungskurven  bei  verschiedener  Tem- 
peratur. 

(Wie  man  sieht,  nimmt  die  Geschwindigkeit  nicht  in  demselben 
Verhaltnis  zu,  in  dem  die  Latenz  abnimmt.  Wenn  man  die  geringste 
Zahl  gleich  5  setzt,  so  verhalten  sich 

die  Geschwindigkeiten  wie      5 :  6 : 8,4 
die  Latenzen  aber  wie  11,5:7,5:5. 
Mir  scheint  auch  dies  Verhalten  nur  dann  erklarbar  zu  sein,  wenn 
kontraktile  und  reizleitende  Substanz  voneinander  getrennt  sind.) 

(Hier  sei  noch  eine  Tabelle  mitgeteilt,  welche  zeigt,  wie  nach 
langerer  Pause  bei  gleich  groBem  und  in  gleichen  Intervallen  er- 
folgendem  Reiz  die  Schnelligkeit  der  Kontraktionswelle  zunimmt.  Das 
Intervall  betrug  gegen  0,9".  Die  Zahlen  geben  die  Zeit  in  Sekunden  an, 
welche  zwischen  dem  Ansetzen  des  Reizes  und  der  Zuckung  des  dem 
Reiz  fernenHebels  vergeht:  0,415,  0,405,  0,400,  0,395,  0,395,  0,395.) 

Die  Zahlen  liegen  also  zwischen  der  Geschwindigkeit  der  Kon- 
traktionswellen  beim  Herzen  des  Frosches  und  dem  des  Hundes. 
Interessant  und  von  wesentlicher  Bedeutung  ist  nun  der  leider  nur 
einmal  angestellte  Vergleich  zwischen  einem  groBen  und  mittelgroBen 
Exemplar  unter  gleichen  Bedingungen  (kleine  Exemplare  waren  zur- 
zeit  nicht  zu  haben).   Das  eine  Exemplar  hatte  einen  Durchmesser  von 
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etwa  20  cm,  das  andre  von  12  cm  (Cotylorhiza).  Die  Temperatur 
betrug  19,5°  C.  Der  Reiz  war  gleichstark.  Bei  dem  mittelgroBen 
Exemplar  betrug  die  Geschwindigkeit  im  Durchschnitt  30,0  cm,  bei  dem 
groBen  Exemplar  47,2  cm! 

Leider  babe  icb  keine  kleinen  Cotylorhizen  und  aucb  keine 
kleinen  Medusenarten  untersucbt.  Icb  werde  dies  bald  nacbbolen  und 
glaube  sicber  zu  sein,  daB  man  bier  Geschwindigkeiten  finden  wird, 
welcbe  nocb  unter  die  beim  Froscbberzen  gefundenen  geben  werden. 
Icb  muB  aucb  .'sonst  ausdrucklicb  bervorbeben,  daB  diese  Unter- 
sucbungen  nocb  nicbt  als  abgescblossen  gelten  ditrfen,  aber  icb  glaube, 


Fig.  90.    Kurven  zur  Bestimmung  der  Geschwindigkeit  der  Kontraktionswelle  bei  Cotylorhiza  bei 
verschiedener  Ternperatur.    Entfernung  des  Reizortes  von  dem  schreibenden  Punkt  26,7  cm.  Obere 
Kurven  bei  24°  C,  untere  bei  12,5°  C.1) 

daB  das  bier  Mitgeteilte  als  sicbergestellte  Tatsache  gelten  kann.  Die 
Messungen  sind  zuverlassig,  und  aucb  in  der  Metbode  diirfte  nicbts 
verfeblt  sein.  Es  ware  nur  moglicb,  daB  icb  nocb  nicbt  alle  Be- 
dingungen  klar  erkannt  babe,  von  denen  die  Gescbwindigkeit  der 
Kontraktionswelle   abbangig  ist.     Wie  scbwierig   diese  Verbaltnisse 

1)  Alle  beigegebenen  Kurven  sind  von  einem  Zeichner  der  Verlagsbuch- 
handlung  nach  den  Originalen  gepaust.  Hierdurch  sind  kleine  Unregelniafiigkeiten 
und  Fehler  entstanden.  Letztere  sind  aber  sicher  nirgends  im  Sinne  einer  Ver- 
deutlichung  ausgefallen. 
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liegen  und  wie  leiclit  bei  ungeniigender  Kenntnis  der  Verhaltnisse  wider- 
streitende  Resultate  entstehen  konnen,  wird  aus  folgendem  ersichtlich : 
Die  Geschwindigkeit  der  Kontraktions welle  ist  groBer 
in  den  Randpartien,  geringer  in  groBer er  Nahe  des 
Zentrums,  und  zwar  sind  diese  Unterschiede  groB.  Bei 
einem  Tier  von  19  cm  Durcbmesser  wurde  der  muskulose  Teil  der 
Glocke  zu  einem  Bande  aufgerollt  und  an  der  Grenze  zwischen  Radiar- 
und  Zirkularmuskulatur  bis  auf  eine  1,5  cm  breite  Briicke  gespalten 
(siehe  Fig.  91).  An  diesem  Ende  waren  zwei  Schreibhebel  an  den  beiden 
Muskelarten  angebraclit.  Es  wurde  dann  einmal  vom  Ende  des  Rand- 
streifens  und  dann  von  dem  des  zentraleren  Streifens  gereizt.  Die  Tem- 
peratur  betrug  mekrere  Grade  iiber  20  0  C.  (Die  genaue  Angabe  ist 
verloren  gegangen.)  Die  Geschwindigkeit  im  Randstreif en  betrug  54,9  cm, 
im  mehr  zentralen  Streifen,  welch er  die  Radiarmuskulatur  entkielt,  nur 
28,1  cm.  Dieser  enorme  Unterschied  erklart  sich  daraus,  daB  das 
Nervennetz  am  Rande  reichlicher  vorhanden  ist  und  hier  auch  Ansatze 
von  langen  Balinen  enthalt.  (Es  erklart  sich  hieraus  die  weiter  oben 
mitgeteilte  Tatsache,  daB  die  Synchronitat  nach  Fortnahme  aller  Rand- 
korper  [bis  auf  einen]  ziemlich  stark  gestort  ist7  wenn  die  Randpartien 
bei  der  Fortnahme  erheblich  geschadigt  wurden.)  Man  sieht7  daB  bei 
Unkenntnis  dieser  Verhaltnisse  leicht  ein  Unterschied  in  der  Schnellig- 
keit  der  Kontraktionswelle  zwischen  zwei  verschiedenen  Exemplaren 
gefimden  werden  kann,  ohne  daB  er  in  Wirklichkeit  da  ist.  Weitere 
Fehler  konnen  entstehen?  wenn  man  die  Latenzverhaltnisse  nicht  kennt? 
auf  die  ich  spater  zuriickkomme.  Ich  glaube  aber  bei  meinen  definitiven 
Messungen  alle  diese  Fehlerquellen  vermieden  zu  haben?  die  auch  mir 
anfangs  groBe  Schwierigkeiten  bereiteten. 

Wir  sahen  beim  Froschherzen  eine  langsame  Fortpflanzung  der 
Kontraktion,  beim  Hundeherzen  eine  viel  groBere.  Bei  den  Medusen, 
wo  die  Leitung  sicher  nervos  ist,  lernten  wir  eine  mittlere  Geschwindig- 
keit kennen,  fanden  aber,  daB  auch  hier  den  Bedurfnissen  entsprechend 
die  Geschwindigkeit  bei  groBen  Tieren  groBer  ist,  als  bei  kleinen. 
Damit  fallt  aber  der  letzte  Beweis  Engelmanns  fiir  die  muskulare  Natur 
der  Reizleitung  in  sich  selbst  zusammen. 

Wenn  ich  mich  bis  hierhin  bemiiht  habe,  zu  zeigen,  daB  die 
Leitung  im  Herzen  nervos  sein  kann,  so  will  ich  jetzt  Beweise 
auffiihren,  welche  darauf  deuten,  daB  sie  nervos  sein  muB.  Sie 
sind  mit  der  myogenen  Theorie  unvereinbar  oder  nur  dann  mit  ihr  in 
Einklang  zu  bringen,  wenn  man  noch  gekiinsteltere  Erklarungen  heran- 
zieht,  als  die  Theorie  der  myogenen  Natur  der  Herzbewegungen  bis 
jetzt  schon  gezeitigt  hat. 

Engelmann  beschrieb  im  Jahre  1894  einen  Fall,  welcher  ihn  selber 
zuerst  stutzig  gemacht  hat.    Ein  ausgeschnittenes  Froschherz  hatte 
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aufgekort  von  selbst  zu  scklagen.  Als  er  dasselbe  am  Vorhof  reizte 
kontrahierte  sick  dieser  nickt,  wokl  aber  die  Kammer  und  zwar  nacb 
einer  so  langen  Zeit,  daB  direkte  Kammerreizung  ausgescblossen  war 
(bei  direkter  Kammerreizung  ergab  sicb  eine  entsprecbend  kiirzere 
Latenz).  Wie  war  dies  zu  erklaren,  daB  der  rukende  Vorliof  zu  leiten 
imstande  war,  ohne  sick  selbst  zu  kontrakieren  ?  Das  scbien  der 
myogenen  Natur  der  Leitung  zu  widersprecken.  Urn  diesen  Wider- 
spruck  zu  losen,  fuBte  Engelmann  auf  der  von  Biedermann  nack- 
gewiesenen  Tatsacke,  daB  der  durck  partielle  Eintauckung  in  Wasser 
zur  Halfte  wasserstarr  gemackte  Muskel  nock  zu  leiten  imstande  ist. 
Die  Kontraktionsfakigkeit  ist  aufgekoken,  die  Leitungsfakigkeit  und 
das  elektriscke  Verkalten  bleiben  aber  erkalten.  Engelmann  fand  nun, 
daB  der  wasserstarre  Vorkof  ebenfalls  nocb  zu  leiten  imstande  ist  und 
siekt  kierdurck  jeden  Einwurf  gegen  seine  Tkeorie  beseitigt.  Er  ent- 
wickelte  sogar  im  AnsckluB  an  diesen  und  andre  Befunde  die  An- 
sickt,  daB  die  drei  Haupteigenscbaften  des  Herzmuskels,  Erregbarkeit, 
Leitungsfakigkeit  und  Kontraktilitat,  mekr  oder  weniger  getrennt  von- 
einander  auf treten  konnten.  —  Gegen  diese  Trennung  nakm  H.  E.  Hering 
(1901)  Stellung.  Selber  ein  Ankanger  der  Muskeltbeorie,  siekt  er  sekr 
wokl  ein;  daB  eine  solcke  Trennung  nickt  moglick  ist  unter  Annakme 
eines  einbeitlicben  Substrats.  Er  sucbt  daker  zu  beweisen  (urn  die 
Muskeltbeorie  zu  kalten),  daB  die  Leitungsfakigkeit  Hand  in  Hand 
mit  der  Kontraktilitat  abnakme.  In  der  Tat  zeigt  sicb  bei  der 
Wasserstarre  ein  starkes  Dekrement  der  Leitung,  und  er  nimmt  an, 
daB  die  Kontraktilitat  durck  meckaniscke  Bekinderung  etwas  eker  un- 
siektbar  wird,  als  audi  die  Leitungsfakigkeit  aufgeboben  ist.  Dem- 
entspreckend  nimmt  er  an,  daB  bei  nock  erkaltener  Leitung,  aber  auf- 
gekobener  Kontraktilitat  des  Vorkofs  erstere  stark  kerabgesetzt  und 
letztere  auck  nock  in  geringem  MaBe  vorkanden  ist,  daB  also  tatsacklick 
Aufbebung  der  Leitung  und  der  Kontraktilitat  Hand  in  Hand  geken. 

Nun  zeigte  sckon  Hofmann  (1898),  daB  man  die  Kontraktions- 
unfakigkeit  des  Vorkofs  bei  guterkaltener  Leitungsfakigkeit  (zur 
Kammer  kin)  willkiirlick  durck  Vagusreizung  kervorrufen  kann.  Trotz- 
dem  er  ein  Ankanger  der  Engelmannscken  Tkeorie  ist  ,  siekt  er  in 
dieser  Tatsacke  eine  Sckwierigkeit  fin*  dieselbe.  —  In  sebr  viel  be- 
quemerer  Weise  kann  man  die  Kontraktionsunfakigkeit  des  Vorkofs 
bei  der  Vergiftung  mit  Muscarin  kervorrufen.  Ist  die  Dosis  (ick  be- 
nutzte  ein  Praparat,  das  mir  Herr  Dr.  Faust  freundlickst  zur  Verfligung 
gestellt  katte)  etwas  groBer  als  notig,  urn  grade  das  Herz  zum  Stillstand 
zu  bringen,  so  tritt  bald  ein  Zustand  ein,  in  dem  auck  bei  starkstem 
Vorkof reiz  der  Vorkof  nickt  mekr  reagiert ,  die  Kam m  er  aber 
nocb  sekr  gut  ansprickt.  Der  Latenzuntersckied  zwiscken  Vorkof - 
reizung  und  Kammerreizung  in  Bezug  auf  die  Kontraktion  der  Kammer 
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ist  stets  so  groB7  daB  an  eine  direkte  Kammererregung  bei  Vorhofreiz 
nicht  zu  clenken  ist.  Diesem  Einwurf  wurde  auch  dadurch  begegnet, 
daB  ich  Reizungen  mit  meinem  meckaxrischen  Reizapparat  ausfiikrte. 
Ick  habe  nun  bei  relativ  gut  erkaltener  Leitungsfakigkeit  des  Vorkofs 
diesen  mit  den  starksten  zulassigen  VergroBerungen  wakrend 
der  Reizung  beobacktet  und  auck  nickt  die  allerge rings te  B e- 
wegung  wakrneknien  konnen.  (Wie  bekannt,  wird  ja  auck  die 
Kamnierkontraktion  bei  starkeren  Vergiftungen  mit  der  Zeit  immer 
kleiner,  um  scklieBlick  auck  auf  starke  Reize  auszubleiben.  Man 
konnte  also  sagen,  daB  bei  erkaltener  Leitungsfakigkeit  dock  nock 
eine  geringe  Bewegung  der  Vorkammermuskeln  stattfande.  Dies  ist 
aber  nickt  der  Fall.)  Die  Vorkammer  kann  also  lei ten,  okne 
eine  mit  den  besten  Mitteln  nackweisbare  Bewegung 
auszufiikren. 

Hat  nun  Engelmann  durck  die  Heranziekung  der  Wasserstarre 
den  Widerspruck  gekoben,  in  welckem  diese  Ersckeinung  zur  Tkeorie 
der  muskularen  Leitung  im  Herzen  stekt?  Ick  glaube  nickt!  Bei 
der  Wasserstarre  ist  die  Reaktionsfakigkeit  der  Muskeln,  wie  aus  den 
von  Hering  mitgeteilten  Tatsacken  kervorgeht,  nickt  vollkommen  auf- 
gehoben,  sondern  es  ist  nur  das  Zustandekommen  einer  Kontraktion  in 
erster  Linie  meckanisck  unmoglick  gemackt.  Bei  der  Vagusreizung 
und  bei  der  Muscarineinwirkung  wird  aber  der  Muskel  nickt 
meckanisck  an  der  Kontraktion  verkindert,  sondern  er  ist  nur 
gekemmt.  Jeden  Augenblick  kann  er  seine  Kontraktionsfakigkeit 
durck  Aufkebung  der  Reizung  oder  durck  einen  Tropfen  Atropin 
wieder  erlangen.  Wir  kaben  es  also  mit  zwei  ganz  versckiedenen 
Dingen  zu  tun :  Das  eine  Mai  leitet  ein  Muskel,  der  nock  bis  zu  einem 
gewissen  Grade  reagiert,  dies  aber  durck  auBere  Bekinderung  mecka- 
nisck nickt  mekr  auBern  kann,  das  andre  Mai  soli  nack  Engelmann 
ein  Muskel  leiten,  der  iiberkaupt  nickt  in  ReaktiOn  tritt.  (DaB  ein 
gekemmter  Muskel  iiberkaupt  nickt  in  Aktion  tritt,  ist  wenigstens  die 
allgemeine  und  durckaus  berecktigte  Ansickt.) 

Ick  muB  danack  Engelmann  gegeniiber  H.  E.  Hering  vollkommen 
reckt  geben;  daB  Leitung  und  Kontraktilitat  voneinander  getrennt  sind, 
kann  mick  aber  durchaus  nickt  seiner  Ansickt  anscklieBen,  daB  beide 
Funktionen  von  demselben  Gewebe  besorgt  werden.  Mir  sckeint 
vielmekr  in  diesem  Versuck  ein  klarer  Beweis  dafiir  zn  liegen,  daB 
ein  Gewebe  im  Herzen  existiert,  welckes  leitet,  okne  sick 
zu  kontrahieren,  und  solcke  Gewebe  pflegen  wirnervos 
zu  nennen. 

Waller  und  Reid  (1883)  kaben  gezeigt,  daB  bei  ausgescknittenen 
Saugetierkerzen  die  Kontraktion  der  Kammer  meist  nickt  an  der  Basis 
beginnt,  wo  der  Reiz  okne  Zweifel  in  die  Kammer  eintritt,  sondern 
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an  cler  Spitze.  Dieser  Befund  ist  von  Sckliiter  am  durckbluteten 
Katzenherzen  bestatigt.  Langendorff  (1902)  sieht  hierin  mit  Recbt 
eine  wesentlicbe  Schwierigkeit  fur  die  Engelmannsche  Tbeorie.  Wenn 
der  Reiz  durch  die  Muskelelemente  weiter  geleitet  wird  und  die 
ganze  Herzbewegung  nichts  als  eine  vom  Sinus  herkommende  peristal- 
tische  Welle  ist , .  dann  muB  unter  alien  Umstanden  verlangt  werden, 
daB  die  Basis  sicb  immer  zuerst  kontrahiert.  Es  kommt  also  nur  auf 
das  Faktum  an,  daB  die  Kontraktion  an  der  Spitze  beginnen  kann; 
ob  dies  unter  natiirlicben  Verhaltnissen  der  Fall  ist  oder,  wie  es 
den  Anscbein  hat,  nur  beim  absterbenden  Herzen,  ist  ohne  jede  Be- 
deutung. 

Ich  babe  dasselbe  Faktum  in  noeb  unzweideutigerer  Weise  an 
zwei  Streifen  konstatieren  konnen,  die  aus  der  Kammer  von  Hunde- 
herzen  gescbnitten  waren.  Die  Streifen  waren  an  beiden  Enden  mit 
Fiihlhebeln  armiert  und  wurden  an  einem  Ende  (A)  mit  Offnungs- 
schlagen  gereizt.  Nachdem  zunachst  dieKontraktionswelle 
immer  von  A  ausgegangen  war.,  kontrabierte  sicb  beim 
nachsten  Reiz  das  reizferneStreifenendeB  zuerst,  und 
dieKontraktionswelle  lief  von  daausnacbReizstelleA 
z  u  r  ii  c  k.  —  D i e s e  Inversion  b e s t a n d  so  1  a n g e  fort,  als 
ich  mit  gleicbstarken  Offnungsscblagen  reizte.  Ich 
verstarkte  dann  den  Reiz,  worauf  sofort  wieder  die 
Kontraktion  bei  A  began n. 

Ich  erklare  mir  diesen  Befund  in  folgender  Weise :  Die  Erregbar- 
keit  war  aus  unbekannten  Griinden  an  beiden  Enden  verschieden. 
Da  nun  die  Reizscbwelle  beim  Absterben  immer  mebr  wacbst,  so  trat 
ein  Moment  ein,  wo  der  Reiz  fiir  A  nicbt  mebr  geniigte,  um  eine 
Kontraktion  auszulosen.  Der  Reiz  pflanzte  sicb  aber  im  Nervennetz 
nacb  B  fort  und  konnte  bei  der  bier  vorbandenen  boberen  Erregbar- 
keit  eine  Kontraktion  auslosen.  Da  nun,  wenigstens  am  markbaltigen 
Nerven,  die  Reizwelle  einen  Zuwacbs  erfabrt,  wenn  sie  ein  Gebiet 
boberer  Erregbarkeit  passiert,  so  konnte  der  Reiz  rucklaufig  von  B 
aus  aucb  die  Stellen  von  geringerer  Erregbarkeit  (bei  A)  zur  Kon- 
traktion bringen.  Nacbdem  der  Reiz  verstarkt  war,  geniigte  er 
wieder,  um  audi  das  weniger  empfindlicbe  A-Ende  direkt  zu  erregen. 

Dieser  Versucb  liegt  ganz  klar  und  diirfte  bei  der  Annabme  einer 
ausscblieBlicb  muskularen  Leitung  nur  auf  sebr  gewaltsame  Weise 
erklart  werden  konnen.  Mir  scbeint  er  unbedingt  da r auf 
binzuweisen,  daB  neb  en  der  Muskulatur  ein  reizlei- 
t  e  n  d  e  s  Element  b  e  s  t  e  b  t.  Als  dieses  wird  man  s  e  1  b  s  t  - 
verstandlicb  das  alien  Bedingungen  entsprechende  Nervennetz 
a  n  s  e  b  e  n  m  ii  s  s  e  n. 

Analoge  Falle  bat  bereits  Romanes  bei  der  Meduse  Aurelia  be- 
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scbrieben.  An  einem  Eandstreifen  dieses  Tieres  befand  sich  nur  ein 
Randkorper  am  einen  Ende.  Wurde  jetzt  ganz  scbwach  am  andern 
Ende  gereizt,  so  lief  eine  Kontraktionswelle  der  am  Eande  befincl- 
licben  Tentakelchen  zum  Randkorper  bin  (ohne  Kontraktion  der 
Glockenmuskulatur) ,  von  wo  dann  eine  Kontraktion  der  Glocken- 
muskulatur  zur  Reizstelle  zuriicklief.  Icb  babe  das  gleicbe  an  Coty- 
lorbiza  beobacbtet,  wenn  der  am  einen  Ende  befindlicbe  Randkorper 
keine  Kontraktionen  mebr  ausloste,  aber  immer  nocb  die  kleinste 
Reizscbwelle  batte  (siebe  S.  428).  Bei  starkem  Reiz  lief  die  Kon- 
traktionswelle zum  Randkorper  hin  und  erregte  bier  eine  zweite  riick- 
laufige  Welle.  War  der  Reiz  scbwacb  (am  randkorperfreien  Ende 
angesetzt),  so  feblte  die  erste  Welle  und  nur  die  riicklaufige  kam  nocb 
zustande.  —  Folgender  Behind  von  William  (1888)  kann  ebenfalls  nur 
erklart  werden,  wenn  ein  besonderes  reizleitendes  Gewebe  im  Herzen 
vorbanden  ist.  Bei  einem  absterbenden  Kanincbenberzen  gibt  Kammer- 
reiz  Kontraktion  der  Kammer;  dann  folgt  eine  Kontraktion  der  gro fieri 
Venen,  an  die  sicb  erst  die  des  Vorbofs  anscbliefit! 

Wie  icb  bewiesen  zu  baben  glaube,  und  wie  ja  immer  nocb  viele 
Forscber  annebmen,  gibt  es  also  eine  nervose  Leitung  im  Herzen. 
Spielt  neben  dieser  die  vielleicbt  anzunehmende  muskulare  Leitung 
eine  Rolle?  Bei  den  Medusen,  wo  die  Muskelbiindel  voneinander 
getrennt  sind,  sicber  nicbt.  Icb  glaube  aber,  dafi  aucb  im  Herzen 
die  Wabrscbeinlicbkeit  nicbt  sebr  grofi  ist.  Beim  Herzen  des  Froscbes 
steben  die  einzelnen  Trabekeln,  worauf  scbon  wiederbolt  von  andern 
aufmerksam  gemacbt  ist,  in  einem  oft  sebr  lockeren  Zusammenbang. 
Nicbt  selten  liegt  eine  dicke  Scbicbt  von  elastiscben  Fasern  zwiscben 
zwei  Trabekeln,  welcbe  vom  Herzlumen  bis  zum  Pericard  ziebt  und, 
soweit  sicb  das  auf  Scbnitten  feststellen  lafit,  nirgends  einen  wesent- 
licben  Austauscb  von  Muskelfasem  zulafit.  Des  weiteren  erinnere  icb 
an  die  von  Heidenbain  (1901)  sicbergestellte  Tatsacbe,  dafi  die  Muskel- 
fibrillen  nicbt  miteinander  anastomosieren ,  sondern  parallel  neben- 
einander  herlaufen,  wie  im  Skelettmuskel.  Dafi  dies  ein  geeignetes 
Mittel  ist  ?  den  Reiz  von  Fibrille  auf  Fibrille  zu  iibertragen7  ist  mir 
unwabrscbeinlicb. 

Nacb  der  Anscbauung  von  Engelmann  und  Gaskel  soli  aucb  die 
Leitung  vom  Vorbof  zur  Kammer  muskularer  Natur  sein.  Diese  Lei- 
tung wird  von  Gaskel  (1884)  den  sogenannten  Blockfasern  zu- 
gescbrieben,  Muskelfasern  von  embryonalem  Charakter,  welcbe  bei 
niederen  Wirbeltieren  nacb  Stanley  Kent  eine  direkte  Verbindung 
zwiscben  der  Muskulatur  des  Vorbofs  und  der  der  Kammer  berstellen 
sollen.  Da  die  Leitung  beim  embryonalen  Herzen  langsamer  ist,  als 
beim  erwacbsenen,  so  wird  diesen  Fasern  die  Rolle  zugescbriebem 
die   vom  Vorbof  zur  Kammer  verlaufende  peristaltiscbe  Welle  auf- 
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zuhalten  und  so  die  Koordination  der  Herzteile  kerzustellen.  Wie 
schon  oben  (S.  92)  bemerkt,  ist  es  mir  im  hocks  ten  Grade  zweifel- 
haft,  daB  diese  Elemente  eine  wirkliche  Kontinuitat  herstellen.  Nach 
meinen  Beobachtungen  sind  sie  von  den  Muskeln  der  Kammer  iiberall 
durch  elastisches  Gewebe  getrennt.  Ich  habe  bei  der  Betrachtung 
meiner  Praparate  audi  nie  Zweifel  nnterdriicken  konnen,  daB  es  sich 
bier  wirklich  urn  Muskelelemente  handelt.  Auch  bei  Saugern  hat 
His  jun.  Mnskelbtindel  dargestellt,  welche  die  Muskulatur  der  Vorhofe 
mit  der  der  Kammern  verbinden.  Ich  zweifle  nicht  an  der  Tatsache, 
daB  sich  diese  Bitndel  haufig  finden  lassen,  vermisse  aber  bei  His 
den  Beweis,  daB  sie  eine  wirkliche  Anastomose  in  dem  Sinne  her- 
stellen ,  daB  die  Elemente  dieses  Biindels  auf  beiden  Seiten  in  Ele- 
mente der  Herzabteilnngen  iibergehen  und  ihnen  nicht  nur  angelagert 
sind.  AuBerdem :  Diese  Verbindung  ist  sehr  sparlich  und  sie  entbehrt 
des  embryonalen  Charakters,  kann  also  fur  die  Erklarung  des  Blocks 
kaum  in  Anspruch  genommen  werden.  Der  Nackweis  von  His  (1895), 
daB  die  Durchschneidung  dieser  Biindel  Allorhythmie  hervorruft,  kann, 
wie  Lomakina  (1900)  mit  Recht  hervorhebt,  kein  Grund  fur  die  An- 
nahme  muskularer  Leitung  sein,  weil  derselbe  Effekt  auch  bei  Unter- 
bindung  der  die  Vorhofe  und  Kammern  verbindenden  Nerven  eintritt. 

Die  Muskelleitungstheorie  steht  hier  also  auf  sehr  schwachen 
anatomischen  Grundlagen;  dagegen  wissen  wir  sicher7  daB  an  den 
Klappen  entlang  eine  Unzahl  von  Nervenfasern  in  die  Kammer  hinein- 
ziehen  und  hier  direkt  in  das  Nervennetz  iibergehen.  Bei  dieser 
Lage  der  anatomischen  Verhaltnisse  ziehe  ich  es  unbedingt  vor7  diesen 
die  Uberleitung  des  Reizes  zuzuschreiben.  Das  Experiment  kann 
hier7  soweit  es  operativ  vorgeht7  keine  sichere  Entscheidung  bringen. 
Schneidet  man  vom  Vorhof  oder  von  der  Kammer  aus  die  Klappen 
heraus  (Lowit7  1881),  so  nimmt  die  Kammer  nicht  mehr  an  den  Pul- 
sationen  des  Vorhof s  teil  und?  wenn  man  nach  Abtragung  des  Sinus 
den  Vorhof  oder  die  Kammer  reizt7  so  antwortet  stets  nur  der  ge- 
reizte  Herzabschnitt.  Ich  habe  mich  selber  hiervon  oftmals  iiberzeugt. 
Ob  man  dabei  die  Bidderschen  Ganglien  mitnimmt  oder  nicht  ist  ganz 
gleich.  Bei  einer  derartigen  Operation  zerstort  man  aber  zu  gleicher 
Zeit  die  angebliche  Muskelverbindung  und  die  neiwose  Verbindung. 
(Aus  einigen  wenigen  Fasern  bestehende  nervose  Verbindungen  ent- 
fernt  von  den  Klappen  [S.  96]  sind  jedenfalls  als  Ausnahmen  an- 
zusehen.)  Nimmt  man  vom  Vorhof  aus  nur  die  Bidderschen  Ganglien 
heraus  (v.  Wittich),  so  tritt  in  der  Regel  der  gleiche  Effekt  ein;  ich 
muB  aber  zugeben,  daB  dann  in  der  Regel  auch  der  Atrioventrikular- 
trichter  stark  geschiidigt  ist.  Einige  Autoren  geben  an,  daB  nach 
vollstandiger  Herausnahme  der  Bidderschen  Ganglien  noch  voll- 
kommene  Leitung   zwischen  Vorhof   und  Kammer  bestehen  konne. 
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Wenn  sick  dies  bestatigt,  so  ist  damit  nock  nicht  ausgescklossen,  daB 
die  Leitung  nervos  ist,  da  wir  noch  nickt  wissen,  ob  alle  zur  Kanimer 
ziekenden  Nervenfasern  die  Bidderscben  Ganglien  passieren. 

Die  Koordi nation  der  Herz-  und  Medusenbewegungen. 

Wie  zuerst  Stannius  gezeigt  kat,  kann  bei  Reiz  der  Kanimer  eine 
riicklaufige  Kontraktionsfolge  stattfinden.  Eine  besondere  AufmerBsam- 
keit  kat  Munk  (1878)  dieser  Frage  zugewandt.  Wird  das  sinuslose 
Herz  an  der  Kammer  gereizt,  so  zuckt  sie  zuerst  und  dann  nack  dem 
bekannten  Interall  von  0,1 —  0,03"  der  Vorkof.  Bei  Reiz  des  Bulbus 
zuckt  erst  dieser,  dann  die  Kammer,  dann  der  Vorkof.  Bei  sekr 
langsam  scklagenden  Herzen  kann  man  diese  Inversion  auck  okne 
Sinusfortnakme  bewirken,  so  daB  sick  z.  B.  bei  Bulbusreiz  die  Kon- 
traktionsfolge grade  umgekekrt  verkalt  wie  normal.  Wird  an  ge- 
wissen  Stellen  eine  Verletzung  ausgefukrt  (Stannius,  1852,  Munk,  1866 
und  1878),  so  kommt  es  bei  sinuslosen  Herzen  zu  langerem  inversem 
Pulsieren.  Lowit  (1881)  kat  auck  eine  ganze  Reike  derartiger  Ver- 
sucke  ausgefukrt.  Vielleickt  neu  ist  folgende  Modifikation :  Man 
sckneidet  am  Sinus  entlang  einen  Streifen  von  der  Vorkammer  und 
der  Kammer  ab,  so  daB  der  Sinus  durck  ein  kurzes  Vorkof sstiick 
verbunden  direkt  an  der  Kammer  kangt.  Es  scklagt  zuerst  der  Sinus, 
dann  die  Kammer,  dann  der  groBe  Vorkof srest  und  kurz  darauf  der 
Bulbus.  Da  die  normale  Reizquelle  vorkanden  ist,  scklagen  solcke 
Herzen  sekr  lange.  Ist  die  Operation  gut  ausgefukrt,  so  muB  nack 
Absckneiden  des  Sinus  Stillstand  eintreten. 

In  dieser  Tatsacke  der  Reziprozitat  der  Herzkoordination  siekt 
Engelmann  ebenfalls  eine  Stiitze  der  Muskeltkeorie ,  weil  keine  riick- 
laufigen  Reflexe  bekannt  seien.  Jetzt  sind  sie  bekannt!  Sowokl  die 
Pkysiologie  der  Medusen  wie  die  der  Seeigel  bietet  geniigend  Bei- 
spiele  dafiir.  Riicklaufigkeit  ist  eben  eine  Eigentiimlickkeit  der 
Nervennetze.  Also  auck  von  dieser  Seite  stekt  dem  nickts  im  Wege, 
die  Herzbewegungen  auf  nervose  Prozesse  zuriickzufiikren. 

Auck  bei  mancken  Medusen  gibt  es  etwas,  was  der  Koordination 
der  Herzteile  sekr  aknlick  ist.  Die  Ursacken  sind  kier  aber  jedenfalls 
ganz  andre.  Cotkylorkiza  und  versckiedene  andre  Medusen  kaben 
zwei  ganz  voneinander  getrennte  Muskulaturen,  eine  parallel  und  nake 
dem  Rande  verlaufende  Zirkularmuskulatur  und  eine  die  zentraleren 
Partien  einnekmende  Radiarmuskulatur.  Bei  den  normalen  Pulsationen 
und  auck  bei  der  kiinstlicken  Reizung  kontrakiert  sick  zuerst  die 
Radiarmuskulatur,  wodurck  die  Glocke  gewolbt  wird,  und  dann,  wenn 
die  Kontraktion  der  radiiiren  auf  der  Hoke  ist,  die  zirkulare,  wodurck 
die  Glockenof fnung  verengt  wird  (Fig.  91  zeigt  an  einem  kleinen  Stiick 
die  gegenseitige  Lage  beider  Muskulaturen).    Auffallend  ist,  daB  die 
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Muskulatur,  welcbe  den  Randkorpern,  von  denen  ja  siclier  die  Kontrak- 
tionen  ausgehen,  zunachst  liegt,  sich  spater  kontrahiert,  als  die  fernere. 
Die  Ursache  der  Erscheinung  ist  die  denkbar  einfacbste :  Die  Latenz  der 
Zirkularmuskulatur  ist  wesentlick  grofier  als  die  der  radiaren.  Bei 
Spontankurven  betragt  die  zeitlicbe  Differenz  zwiscben  der  Kontraktion 
der  radiaren  and  zirkularen  Muskulatur  (direkt  benacbbarter  Stellen) 
zwiscben  0,3  und  0,5"  (bei  etwa  20°  C).  Nimmt  man  einen  kleinen 
randkorperlosen  Sektor  und  scbreibt  von  der  zirkularen  und  radiaren 


Fig.  91.  Cotylorhiza.  Oben:  Aufstellung  des  Praparats.  Unten  links:  Spontane  Kontraktion.  Die 
Radi'armuskulatur  (R)  kontrahiert  sich  friiher  als  die  Zirkularmuskulatur  (C).  —  Unten  rechts :  Die 
zirkulare  Muskulatur  ist  durch  einen  Schnitt  in  der  Richtung  der  Pfeile  (oben)  von  der  radiaren 
getrennt.  Der  Randkorper  (RK)  ist  aufierdem  fortgenomnien.  Sonst  ist  das  Praparat  unverandert. 
Durch  ein  und  denselben  Induktionsschlag  sind  beide  Stiicke  gleichzeitig  erregt.  Das  auch  jetzt 
noch  zu  beobachtende  Nacheinander  in  der  Kontraktion  beider  Muskelarten  beruht  also  auf  einer 

Verschiedenheit  in  der  Latenz. 

Muskulatur  getrennte  Kurven,  so  bekommt  man  nabezu  gleicbe  Zeit- 
differenzen,  wenn  man  den  Reiz  das  eine  Mai  iiber  der  Zirkular- 
muskulatur, das  andre  Mai  iiber  der  Radiarmuskulatur  ansetzt.  (Die 
Latenzen  scbwanken  natiirlicb  je  nacb  der  Temperatur,  verandern  sicb 
aber  aucb  in  nocb  nicbt  genauer  untersucbter  Weise  bis  zu  15°/0, 
wenn  der  Reiz  oft  wiederbolt  oder  verscbieden  stark  gemacbt  wird. 
Die  Abnabme  der  Latenz  ist  bei  der  zirkularen  Muskulatur  grofier  als 
bei  der  radiaren.)  Durcbtrennt  man  das  Tierstiick  an  der  Grenze  von 
Radiar-  und  Zirkularmuskulatur  und  r  e  i  z  t  beide  S  t  ii  c  k  e  gleich- 
zeitig, so  bleibt  das  zeitliche  Verhaltnis  das  gleiche. 

Be  the  ,  Nervensystem.  29 
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Beide  Muskulaturen  habeu  also  verschiedene  Latenz  (falls  nicht  nervose 
Verhaltnisse  im  Spiel  sind,  was  mir  aber  unwahrscheinlich  erscheint 
[siehe  Fig.  91]). 

Ein  derartig  einfacher  Modus  der  Koordination  ist  natiirlich  fiir 
das  Herz  mit  seinen  vier  Abteilungen  unmoglich.  Hier  muB  die  Ur- 
sache  in  nervosen  Einrichtungen  gesucht  werden,  wie  das  von  alien 
Anhangern  der  Ganglientheorie  getan  wird.  Vorlaufig  liegt  kein 
wesentlicher  Gnmd  vor,  den  groBen  Ganglienzellen ,  welche  in  den 
verschiedenen  Abteilungen  liegen,  die  Anteilnahme  an  der  Koordination 
zu-  oder  abzusprechen.  Gegen  eine  Anteilnahme  derselben  konnte 
man  hochstens  ins  Feld  fiihren,  daB  am  Ubergang  der  Kammer  in  den 
Bulbus  solclie  groBen  Zellen  fehlen.  Wenn  die  groBen  Ganglienzellen 
etwas  mit  der  Koordination  zu  tun  haben,  dann  kann  man  annehmen, 
daB  in  ihnen  ein  Widerstand  gelegen  ist,  der  das  Weiterschreiten  der 
Erregung  verzogert.  Unbedingt  notig  haben  wir  aber  die  groBen 
Ganglienzellen  nicht,  urn  die  Koordination  auf  nervosem  Wege  zu  er- 
klaren,  und  es  ist  sehr  gut  moglich,  daB  sie  mit  derselben  gar  nichts 
zu  tun  haben.  Engelmann  hat  zuerst  gezeigt,  daB  die 
Kontraktionswelle  imHerzfleisch  uberall  da  eine  groBe 
Verzogerung  erfahrt,  wo  sie  eine  schmale  Briicke  zu 
passieren  hat.  Stehen  mehrereTeile  der  Kammer  durch 
diinne  Brticken  miteinander  in  Verbindung,  so  pulsiert 
jede  (bei  erhaltenem  Zusammenhang  mit  demVorhof) 
gewissermaBen  fiir  sich.  Ganz  dasselbe  beobachtete 
ich  bei  den  Medusen,  wo  ja  die  Leitung  ganz  sicher 
nervos  ist.  Sehr  instruktiv  ist  es,  diese  Versuche  an 
Rhizostoma  anzustellen ,  weil  man  hier  vor  der  Einmischung 
der  Muskulatur  sich  schiitzen  kann.  Stehen  zwei  Muskel- 
f elder  (S.  89  und  108)  durch  das  breite  muskellose  Stuck  in  Zusammen- 
hang, so  kontrahieren  sich  beide  bei  Reiz  des  einen  so  schnell  nach- 
einander,  daB  man  mit  bloBem  Auge  keinen  Unterschied  wahrnimmt. 
Reduziert  man  die  Verbindung  jetzt  auf  eine  schmale,  muskel- 
freie  und  nur  Nerven  enthaltende  Briicke,  so  fangt 
das  niciit  gereizte  Muskelfeld  erst  zu  schlagen  an, 
wenn  das  gereizte  seine  Kontraktion  fast  beendet  hat. 
Wir  haben  nun  gesehen  (S.  95),  daB  sich  die  vom  Vorhof  in  den 
Ventrikel  eintretenden  Nervenfasern  dort  vielfach  teilen,  Sicher 
tritt  dabei  eine  ungeheure  Vervielfachung  der  Fasern 
e  i  n.  Wir  haben  also  etwas  ganz  ahnliches  vor  uns  (was  den  nervosen 
Apparat  anbetrifft)  wie  bei  dem  Versuch  mit  der  dunnen  Briicke,  und 
es  besteht  die  Moglichkeit  allein  hieraus  die  Koordination  des  Herzens 
und  ihre  Reziprozitat  zu  erklaren. 
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tiber  die  Natur  des  Refraktar stadiums. 


Im  allgemeinen  wird  ohne  weiteres  angenommen,  daB  das  Re- 
fraktarstadium Eigenschaft  der  Muskulatur  des  Herzens  sei.  Diese 
Annahme  hat  aber  zur  Voraussetzung,  daB  die  Muskulatur  des  Herzens 
direkt  und  zwar  leicht 
reizbar  ist.  Dies  ist  eine 
unbewiesene  Hypotkese. 
Es  ist  sehr  gut  moglich, 
daB  die  direkte  Erreg- 
barkeit  der  Herzmuskeln 
eine  sehr  geringe  ist  und 
daB  die  Muskulatur  viel 
leichter  vom  Nervennetz 
her  anspricht.  In  diesem 
Fall  ist  es  moglich,  daB 
das  Refraktarstadium 
Eigenschaft  des*  Nerven- 
netzes  ist,  wie  dies  be- 
reits  Uexkiill  filr  das 
Refraktarstadium  derMe- 
dusen  angenommen  hat. 
Ich  glaube  hierfiir  einen 
Versuch  anfiihren  zu 
konnen ,  der  allerdings 
nicht  absolut  beweisend 
ist  und  der  bei  denen, 
welche  der  Muskeltheorie 
huldigen,  eine  ganz  an- 
dre  Erklarung  finden 
wird.  Setzt  man  an  der 
Kammer  oderVorkammer 
eines  sinuslosen  Herzens 
in  groBeren  Pausen  einen 
Reiz  an,  so  antwortet 
jede  der  beiden  Abteilun- 
gen  mit  einer  Kontrak- 
tion  mit  einer  zeitlichen 
Differenz  von  0,1—0,3". 

Folgt  dem  Reiz,  nachdem  das  Refraktarstadium  des  gereizten  Abteils 
vorbei  ist,  gleich  ein  zweiter  Reiz,  so  antwortet  nur  der  direkt  gereizte 
Teil  (Fig.  92  u.  93).  Das  Refraktarstadium  der  andern  Abteilung  ist 
zwar  im  Moment  der  Reizung  noch  nicht  ganz  voriiber,  aber  es  ware  zu 
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der  Zeit  voriiber,  zu  welcher  der  Reiz  bis  zu  ihr  gelangt  sein  sollte.  Ware 
die  Muskelleitungstheorie  richtig,  so  mtiBte  eigentlich  auch  die  andre 

Abteilung  zucken,  weil  ja  die  Fortleitung 
in  einer  peristaltischen  Welle  gesehen 
wird,  die  natiirlich  immer  zustande 
kommen  muB,  wenn  die  gereizte  Ab- 
teilung sich  iiberhaupt  kontrahiert. 

Das  Refraktar stadium  wird  nun 
noch  weiter  verandert,  wenn  man  in 
folgender  Weise  vorgeht:  Vorhof  und 
Kammer  sind  mit  Sckreibhebeln  und 
Elektroden  versehen.  Zuerst  wird  die 
eine  Abteilung  gereizt,  z.  B.  die  Kam- 
mer. Die  Kammer  kontrahiert  sich,  und 
nach  der  bekannten  Latenz  auch  die 
Vorkammer.  Reizt  man  nun  diese,  wenn 
ihr  Refraktarstadium  grade  voriiber 
ist;  das  ist  zu  einer-  Zeit,  wo  das 
Refraktarstadium  der  Kammer  langst 
verschwunden  ist?  so  reagiert  nur  die 
Vorkammer,  die  Kammer  bleibt  aber 
ganz  ruhig  (Fig.  94  u.  95).  Erst  bei 
sehr  viel  spater  erf  olgendem  Vorkammer- 
reiz  reagiert  auch  die  Kammer  mit 
einer  Kontraktion.  Durch  die,  die  Dia- 
stole noch  uberdauernde  Verminderung 
der  Erregbarkeit ,  welche  Engelmann 
beschrieben  hat  (1894),  laBt  sich  dies 
Faktum  nicht  erklaren,  weil  ich  Off- 
nungsschlage  von  ziemlich  bedeutender 
Starke  angewandt  habe.  Mir  scheint, 
daB  diese  Erscheinung  sich  besser  bei 
der  Annahme  erklaren  laBt,  daB  das 
Refraktarstadium  Eigenschaft  des  Ner- 
vennetzes  ist. 

Ursachen  und  Wesen  der  rhyth- 
mischen Bewegungen  des  Her- 
zens  und  der  Medusen. 
Jedes  Sttick  Herz  und  jedes  Stiick 
Meduse,  das  Muskel  und  Nervensubstanz 
enthalt,  zuckt  bei  einmaligem  Reiz.    Diese  Erscheinung  hat  durchaus 
den  Charakter  eines  Reflexes;  in  der  Tat  sind  auch  alle  fur  einen  Reflex 


Fig.  93.    Wie  Fig.  92.  Vorhofsreiz. 


Fig.  94.  Sinusloses  Herz  von  Esculenta.  Obere  Kurve  Kamrner,  untere  Vorhof .  Obere  Reizrnarke 
=  Kammerreiz ,  untere  =  Vorhofreiz.  Es  ist  in  variierten  Abst'anden  erst  der  Vorhof  und  dann  die 
Kammer  gereizt.  Auf  der  untersten  Kurve  gibt  1  den  Punkt  an,  wo  im  vorliegenden  Fall  der  Vorhof 
bei  direkter  Reizung  einer  neuen  Kontraktion  fahig  war,  2  den  Punkt,  wo  er  bei  zwei  aufeinander 
folgenden  Kammerreizen  wieder  erregbar  war. 
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notwendigen  anatomischen  Bedingungen  erf  iillt.  Es  ist  daber  durchaus 
berechtigt  diese  Erscheinung,  wie  es  vornehmlich  Goltz  getan,  als  Reflex 
zu  bezeichnen.    An  einer  Stelle  wird  ein  Reiz  angesetzt,  dieser  wird 


Fig.  95.  Wie  94,  nur  dafl  der  Kammerreiz  dem  Vorhofreiz  vorausgeht.  In  der  ersten  Kurve  bedeutet 
1  den  Punkt,  wo  im  vorliegenden  Fall  die  Kammer  fiir  einen  zweiten  Reiz  zuganglich  war,  2  den 
Punkt,  wo  sie  bei  zwei  Vorhofreizen  wieder  einer  Zuckung  fahig  war,  nnd  3  den  Punkt,  wo  sie  bei 
der  angewandten  Anordnung  erst  wieder  reagierte. 


bei  Medusen  sicher,  beim  Herzen  hochst  wahrscheinlich  von  Nerven 
aufgenommen,  auf  nervosem  Wege  durch  ein  Netz  hindurch  (das  auch 
Ganglienzellen  entbalt,  was  aber  gleichgiiltig  ist)  weiter  geleitet  und 
auf  Muskelelemente  unter  Ausstreuung  iibertragen.    Eine  andre  De- 
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finition  fur  Reflex  konnen  wir  auch  fur  solcke  Erscheinungen  nicht 
geben,  die  durehs  Zentralnervensystem  gehen.  Wird  ein  konstanter 
Reiz  angesetzt,  so  antworten  die  Herz-  und  Medusenstiicke  mit  perio- 
dischen  Bewegungen.  Der  notwendige  Reiz  ist  bei  den  versckiedenen 
Teilen  des  Herzens  verschieden  grofi  und  filr  die  normale  Meduse 
und  das  intakte  Herz  so  gering,  daB  es,  wie  Goltz  sich  ausgedriickt 
hat,  nicht  moglich  ist  unter  seine  Schwelle  zu  kommen.  Schon  die 
gewohnlichen  auBeren  Bedingungen  enthalten  bei  der  niedrigen  Reiz- 
schwelle  Reiz  genug.  Bei  der  Meduse  ist  die  Stelle  der  hochsten 
Erregbarkeit,  von  der  die  Kontraktionen  normalerweise  ausgeken,  der 
(die)  Randkorper,  beim  Herzen  der  Sinus.  Ein  Unterschied  be- 
steht  zwischen  den  einzelnen  Herz-  und  Medusenteilen 
also  nur  betreffs  der  Reizschwelle. 

Das,  was  bei  der  normalen  Pulsation  den  Reiz  abgibt,  ist  flir  das 
Herz  unbekannt,  und  es  hat  keinen  Zweck  ohne  Anhaltspunkte  dariiber 
zu  streiten,  ob  es  von  auBen  kommt  oder  durch  den  Stoffwechsel  er- 
zeugt  wird.  Nur  mochte  ich  die  Meinung  aussprechen,  daB  es  in 
den  Muskeln  des  Sinus,  wie  die  Engelmann  -  Gaskelscke  Theorie  will, 
nicht  angreift,  denn  die  Ahnlichkeit  des  Herzens  mit  der  Meduse 
laBt  vermuten,  daB  auch  beim  Herzen  der  Reiz  nicht 
vom  Muskel  auf  die  Nerve n  iibergehen  kann  (vergleiche 
S.  108). 

Bei  den  Medusen  ist  der  normale  Reiz  zum  Teil  durch  eine 
Publikation  Uexkiills  (1901)  bekannt  geworden.  Uexkiill  fand,  daB 
eine  Rhizostoma,  der  er  nur  einen  Randkorper  gelassen  hatte,  die 
Kontraktionen  fur  langere  Zeit  einstellte,  wenn  er  den  Randkorper 
verhinderte  zu  schlenkern,  daB  die  Kontraktionen  aber  wieder  be- 
gannen,  wenn  der  Randkorper  freigegeben  und  angestoBen  wurde. 
Die  Schwingungen ,  welche  die  Otolithen  in  den  Randkorpern  durch 
jede  Bewegung  erfahren,  sind  jedenfalls  als  reizendes  Moment  an- 
zusehen.  Es  handelt  sich  dabei  aber  nach  meiner  Meinung  nicht  um 
einen  Momentanreiz  —  und  auch  Uexkiill  scheint  dieser  Ansicht  nicht 
zu  sein  —  sondern  um  ein  langer  dauerndes,  wenn  auch  immer  wieder 
erzeugtes  Vibrieren.  Beweismaterial  dafiir  hoffe  ich  spiiter  einmal 
veroffentlichen  zu  konnen.  Dies  Vibrieren  der  Otolithen  sive  Stato- 
lithen  ist  aber  sicherlich  nicht  der  einzige  Reiz,  der  auf  die  Rand- 
korper wirkt  und  rhythmische  Bewegungen  zu  unterhalten  imstande 
ist.  Ich  behalte  mir  vor,  auch  hieriiber  bei  spaterer  Gelegenheit  aus- 
fiihrlicher  zu  berichten. 

Die  Ursachen  der  rhythmischen  Bewegungen  sind  vermutlich  in 
beiclen  Fallen  Reize  konstanter  Natur  oder  konnen  es  wenigstens  unter 
Umstanden  sein.  Ich  glaube,  daB  daher  auch  bei  den  Medusen  und 
beim  Herzen  dem  nichts  im  Wege  steht,  die  rhythmischen  Bewegungen 
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als  Reflexe  anzusehen,  bei  denen  ein  konstanter  Reiz  durch  Summation 
zu  rhythinischen  Entladungen  fiihrt.  Durch  das  Vorhandensein  ernes 
starken  Refraktarstadiums  wird  das  Entstehen  rhythmischer  Erfolge 
gefordert,  vielleicht  erst  moglich  gemacht.  Da  wir  ein  Refraktar- 
stadium  als  eine  hauf  ige  Eigenschaf  t  nervoser  Zentralteile  (resp.  Fibrillen- 
g-itter)  kennen  gelernt  haben,  so  diirfen  wir  auch  hier  die  refraktare 
Periode  auf  das  Konto  der  nervosen  Elemente  setzen! 


Beriehtigungen. 

Seite  27,  Figurenerklarung,  Zeile  4:  Statt  „Atenne"  lies  „Antenne". 

„  167,  Zeile  16:  Statt  „1850"  lies  ,,1858";  statt  ,,1870"  lies  ,,1876". 

„  226,     „      3:  Statt  „.)"  lies  „,".  —  Zeile  4:  Statt  „."  lies  „)." 

„  264,     „      3  und  4:  Statt  „Fig.  64"  lies  „Fig.  67". 

„  268,     „      2:  Statt  „vom  Nerven"  lies  „von  den  N  euro  fib  rill  en". 

„  269,  270,  271  und  273:  Statt  „Griinhagen"  lies  „Gruenhagen". 

„  273,  Zeile  11:  Statt  ,,1901"  lies  ,,1900". 

„  279,  Figurenerklarung,  Zeile  2:  Statt  „Daniel"  lies  „Daniell". 

„  299,  Zeile  13  von  unten:  Statt  „Chronsaureelement"  lies  „Chromsaureelement". 

.,  377  und  380:  Statt  „Sherington"  lies  „Sherrington". 

„  418,  Zeile  21:  Statt  „Langendorf"  lies  „Langendorff". 

„  428,     „     13  von  unten:  Statt  „Randkorger"  lies  „Randkorper". 

„  436,     „      8:  Statt  „schlieften"  lies  „zuliefien". 

„  438,     „      4  von  unten:  Statt  „Rande"  lies  „Bande". 
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Die  Ziffern  bedeuten  die  Seitenzahlen. 


Achsenfortsatz ,  Verjimgung    am  Ur- 

sprungskegel  60. 
Achsenzylinder  (Begriff)  5. 

—  embryonale  244. 

—  intrazentrale  64. 

-  Unterschiede  zwischen  denen  der 
peripheren  Nerven  und  den  zentral- 
verlaufenden  145. 

—  Verhalten  bei  Kompression  260. 

—  Wirbelloser  28. 
Achsenzylinderhosen  62. 
Achsenzylinderplasma  48. 
Achsenzylinderursprimgskegel  131. 
Achsialstrangfasern  202,  205,  206. 
Aquivalentbild  der  Ganglienzelle  129, 
Ather  284,  287,  297.  [151. 
Athermethode  146. 

Affinitat  zwischen  Fibrille  und  Fibrillen- 

saure  303,  310,  312,  320. 
Aktinien,  Nervensystem  21. 
Aktionsstrom  310,  313,  315. 
Alkohol  (Erregbarkeitssteigerung)  359. 
Alles  oder  Nichts-Gesetz  110,  411. 
Ammoniak  zur  Leitungsunterbrechung 

172. 

Anastomosen     (Nerven-) ,  physiolog. 
Nachweis  190. 

—  zwischen  Neuriten  65. 
Anastomosieren  der  Kollateralen  9. 

—  der  Protoplasmafortsatze  9,  10. 
Anelektrotonus  274. 
Anfangszuckung  298,  317,  318. 
Anfangsstorung  bei  Nervenreizung  316. 
Anneliden,  Nervensystem  22. 

Anode  272,  278. 
Antagonistenhemmung  377. 
Antikinese  (Definition)  2,  322. 
Antiklise  322. 
Aplysia  113,  368,  385,  407. 
Apnoe  393. 

Arion,  physiologisches  119. 
Arthropoden,  Nervensystem  24. 
Assimilation  253,  293. 
Atropin  391. 
Atemrhythmik  393. 
Atemstillstand  377. 

—  durch  Cocai'n  401. 
Atemzentrum  393. 
Auftengitter  39. 
Ausstrichpraparate  136. 


Auswachsen  von  Nerven  213. 
Auswachsungstheorie  234. 
Autogene  Regeneration,  siehe  Regene- 
ration. 

Automatische  Bewegungen  325. 
Axostromafarbung  137. 

Bahnen,  lange,  Genese  derselben  100. 

—  schnellere  Leitung  ders.  gegeniiber 
den  Nervennetzen  119. 

—  ungefarbte  der  Ganglienzellen ,  ihre 
Beziehimgen  zum  Fibrillenverlauf  59. 

Bahnung  350,  353. 
Bandfasern  186,  200. 
Basische  Farbstoffe  125,  133. 
Bauchmark  23. 
Bauchganglion  23. 

Belegkorper  (Belegungsformationen)  4. 
Biddersche  Ganglien  95. 
Block  447. 
Blockfasern  446. 
Bhitgefafie  111. 

Carcinus  Maenas  328. 
Centrosomen  149. 

Chemische  Reizung  von  Herz  und  Me- 

duse  419—422. 
Chloralose  314. 
Chromatolyse  150,  178. 
Chromatophoren  der  Cephalopoden  392. 
Cocamversuch  (Atmung)  401. 
Coelenteraten,  Nervensystem  der  20. 
Cotylorhiza,  anatomisches  86. 
Central-  u.  s.  w.  unter  Z. 

Darmperistaltik  374. 
Dampfende  Substanz  360,  362. 
Dauererregung  durch  den  konstanten 

Strom  275,  306. 
Degeneration  der  Nerven  153. 

—  —  Beschleunigung    durch  Reizung 

—  —  chronische  176.  [164. 

—  physiologische  und  morphologische 
158. 

-  Schnelligkeit  derselben  158,  190. 

—  traumatische  (entzundliche),  paraly- 
tische  (sekundare)  167. 

—  nicht  erregbarer  Nerven  198. 
Dekrement  252. 
Demarkationsstrom  311. 
Dendriten  (Begriff)  6. 
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Dendriten  (Entwicklung)  245. 
Dichroismus  340. 
Dissimilation  253,  293. 
Driisen  der  Schnecken  120. 
Dynamogene  Reize  382,  386. 
Dyspnoe  393. 

Echinodermen,  Nervensystem  21. 
effektorisch  1. 

Einpflanzen  von  Nervenstiicken  216. 
Elastische  Fasern  des  Herzens  94. 
Elektrotonus  (Du  Boisscher)  251,  273. 

—  (physikalischer)  274. 

—  (Pfliigerscher)  272,  273,  302. 
Elementargitter  Apathys  18,  42. 
Ellipsoide  157. 

Entwicklung  der  Nervenelemente  233. 
Ermiidung  der  N  erven  316,  318. 
Erregbarkeitsherabsetzung  267,  269, 272. 
Erregbarkeitssteigerung  258,  269,  272. 

—  durch  Gifte  355. 

Erregung,  Ausbreitung  ders.  proportio- 
nal der  Reizstiirke  116. 
Erstickung  des  Nervengewebes  148. 
Erstickungskrampfe  362. 
Extrasystole  423,  425,  427,  429. 

Fasermasse,  zentrale  41. 
Faradische  Reizung  von  Herz  und  Me- 
duse  413. 

Farbbare  Substanz  der  Ganglienzellen 
127,  132. 

—  —  der  Neurofibrillen,  siehe:  primare 
Fiirbbarkeit. 

Fibrillen,  nervose,  siehe:  Neurofibrillen. 
Fibrillensaure,  Eigenschaften  derselben 
143,  147. 

—  Verhalten  derselben  265,  268,  282, 
285,  287,  293,  303,  362. 

—  kein  Dissimilationsprodukt  293,  296. 
Fische,  Atmnng  394. 
Fiillungshypothese  (Herz,  Meduse)  432, 

437. 

Ganglientheorie  des  Herzens  450. 
Ganglienzellen,  Begriff  4,  5. 

—  Formverhaltnisse  bei  Wirbellosen  25. 

—  der  Herzspitze  91,  93. 

—  Masse  im  Verhaltnis  zu  der  der  fa- 
serigen  Elemente  103. 

—  Menge  im  Verhaltnis  zur  Masse  der 
Zwischensubstanz  in  der  Hirnrinde  76. 

—  Neurofibrillen  derselben  bei  Wirbel- 
tieren  55. 

 bei  Wirbellosen  38. 

—  primare  Farbbarkeit  127. 


Ganglienzellen,  retrograde  Veranderun- 
gen  176. 

—  trophische  Funktion  siehe  unter 
Zentrum,  trophisches. 

—  zentrale  Natur  326. 
Ganglienzellgifte  356. 
Ganglienzellhypothese  327,  328. 
Gehirn  der  Wirbellosen  23. 
Gehirnlipoi'de  358. 
Geschlechtsakt  354. 
Giftwirkung  325,  355. 

—  auf  Ganglienzellen  150. 
Gitter,  Definition  derselben  38. 

—  pericellulare  61,  65,  69. 
Gliascheide  28,  33.  [67. 
Golgische  Methode,  zur  Kritik  derselben 
Golginetze  61,  65,  69;  Beziehungen  zu 

Nervenfasern  72;  Beziehungen  zu  Fi- 
brillen 74. 

Grau,  das  75.  [317. 

Gruenhagensches  Phanomen  269,  271, 

Hemmung  373. 

—  Theorie  380. 
Hemmungsfasern  380,  385. 
Hemmungszentren  378. 

Herz  der  Huhnerembryonen  434. 

—  Nervennetze  90  u.  f. 

—  physiologisches  109,  408  u.  f. 

—  Reizleitung  432. 

—  Ursachen  der  rhythmischen  Be- 
wegungen  452. 

Herzganglien  423. 

Herzmuskulatur,  Trennung  zwischen 
Vorhof  und  Kammer  92. 

Hinterstrange ,  Autoregeneration  der- 
selben 210. 

Hintere  Wurzeln  364. 

Hiihnerembryonen  237. 

Hypoglossus  227,  231. 

Individualist  der  Neurofibrillen  17. 
Indifferenzpunkt  272,  281,  309. 
Inkrement  252. 
Innendruck  bei  Aplysia  369. 
Innengitter  39. 
Interferenz  387. 
Intrazentrale  Hemmung  386. 
Inversion  der  Kontraktionswelle  beim 

Herzmuskel  415. 
Ionen  290,  312,  391,  419. 
Irreziprozitiit  der  Leitung  von  Nerv  auf 

Muskel  (neuer  Beweis  bei  Medusen) 

108. 

—  der  Zentralteile  325,  342. 
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Kanalchen  der  Ganglienzellen  141. 
Katelektrotonus  274. 
Kathode  278,  298. 

—  sekundare  Undurchgangigkeit  305. 
Kernleiterrnodell  251. 
Kernleitertheorie  251,  290,  321. 
Kochsalzhenimung  376. 
Kohlensaure,  Wirkung  auf  Nerven  289, 

—  Wirkung  auf  Medusen  421.  [319. 
Kollateralen  9,  30. 

Kommissuren  23. 
Kommissurelemente  28. 
Kompensatorische  Ruhe  424,  425. 
Kompression  der  Nerven  52,  168,  256, 
konduktil  1.  [358. 
Konkurrenzsubstanz  145,  352,  361,  362. 
Konnektive  23. 

Konstanter  Strom  272.  [417. 

 Wirkung  auf  Herz  und  Meduse 

Kontinuitat  der  Neurofibrillen  18,  45. 
Kontinuitatsfrage  9. 
Kontraktionswelle,  Geschwindigkeit  der- 

selben  im  Hundeherzen  438,  in  der 

Meduse  440. 
Kontraktionswelle     und  Leitungsge- 

schwindigkeit  437. 
Konvektion  292. 

Koordination  der  Herzteile  447,  448. 
Korbzellen  64. 
Krampfgifte  360. 
Kratzreflex  375. 
Krebsschere  341,  385. 

Laryngaeus  superior  377. 
Labyrinth  364. 
Leitung,  doppelsinnige  344. 
Leitungsf  ahigkeit  autoregenerierter  Ner- 
ven 193. 

Leitungsgeschwindigkeit  im  Herzen  436. 

—  der  Nerven  311,  321,  345,  438. 
Leitungsverzogerung    in   den  Zentral- 

teilen  345. 
Lidschluflreflex  346,  407. 
Lingualis  227. 
Limax,  physiologisches  119. 
Lungenkollaps  398. 

Malonnitril  152. 

Markhaltige  Nervenfasern  48. 

Marklose  Nervenfasern  49. 

Markscheide  156,  201. 

Mechanische  Reizung  von   Herz  und 

Meduse  415,  416. 
Medusen  (Alkoholwirkung)  359. 

—  Beweise  fiir  die  nervose  Leitung 
107  u.  f. 


Medusen,  Hemmung  386. 

—  Nervennetz  85. 

-  Physiologisches  106,  339. 

-  rhythmische  Bewegungen   408  u.  f. 
Melken  der  Fibrillensaure  287. 
Methylenblau  34,  127,  131,  133. 
Milieu  der  Organe  361. 

Mollusken,  Nervensystem  25. 

—  physiologische  113. 

Motorische  Elemente  („Neuroneu)  bei 

Wirbellosen  31. 
Motorischer  Impuls  380. 
Motorische  Zonen  378. 
Muschelschliemnuskel  385. 
Muskeln,  rhythmische  Eigenschaften  390. 
Muskelfelder  und  muskelfreie  Felder 

von  Rhizostoma  89. 
Muskuliire  Leitung  im  Herzen.  Kritik 

der  Beweise  fiir  dieselbe  433  u.  f. 
Muskarin  435,  443. 

Nachschwankung,  positive  253,  314,316. 
Narcotica  268,  289,  297,  356,  357. 
Narkose  309,  358. 
Negative  Schwankung  269,  313. 
Nerv   als    anatomisch  -  physiologischer 
Begriff  2. 

Nervendegeneration  siehe  Degeneration 

der  Nerven. 
Nervenfaser  (Begriff)  5.  —  (Ursprung)  7. 
Nervenkompression  52,  168,  256,  358. 
Nervenkorper  4. 
Nervenleitung  248. 
Nervennetze  9,  11. 

-  bei  Arthropoden  24,  81. 

—  an  Blutgefaften  79.  [80. 

—  Beziehungen  zu  markhaltigen  Fasern 

—  im  Froschherz  90. 

—  der  Medusen  85. 

—  bei  Mollusken  25,  81. 

—  im  Darm  von  Pontobdella.  Neuro- 
fibrillen desselben  24,  84. 

—  physiologische  107,  109,  110,  111,  120, 
121,  324,  372,  433,  454. 

Nervenregeneration  siehe  Regeneration 

der  Nerven. 
Nervenringe  199,  223. 
Nervenscheiden  als  Schutzorgane  355. 
Nervenstrom  311. 

Nervensystem  wirbelloser  Tiere  20. 
Nervenzelle  (Kollikers)  4. 
Nervenzellen   (im  Gegensatz  zu  Gan- 

glienzellen)  238,  243,  245. 
Nervenzellenaquivalent  129. 
Nervos,  Begriff  desselben  2,  3. 
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Nervose  Fasern  4. 
Neuralrohr  234. 
Neuroblasten  234,  246. 
Neurome  213. 

Neuronentheorie  9,  12,  160,  187,  246, 
326,  343. 

Neurofibrillen  13,  33,  38,  255,  282. 

—  autoregenerierter  Nerven  195. 

—  Degeneration  156. 

—  in   den  Ganglienzellen  Wirbelloser 
38—40.  —  von  Wirbeltieren  55. 

-  leitende  Funktion  19,  51,  261. 

—  Methoden  sie  primar  zu  farben  135, 

—  motorische  18,  37.  [146. 

—  nackte  34. 

-  primare  Farbbarkeit  derselben,  siehe 
unter  Primare  Farbbarkeit. 

—  rezeptorische  (sensorische)  18,  37. 
Neurofibrillengitter  im  Neuropil  42. 

—  Lagebeziehungen  97. 
Neurokeratinhiille  der  Ganglienzellen  65. 
Neuropil  8,  17,  41,  328,  329. 
Neurosomen  66. 

Neurotisation  212. 
Neurotrope  Farbstoffe  133. 
Neurotropismus  232. 
Neutralrot  131. 

Netze,  Definition  derselben  38. 
Nisslsaure,  Eigenschaften  derselben  144. 

Oberschlundganglion  23. 
Offnungstetanus  275,  308. 
Offnungszuckung  307. 
Opticus  229. 

Osophagus,  physiologisches  121. 
Otolithen  der  Medusen  455. 

Pedicellarien  21,  354. 
Pelletierinsulphat  113,  369. 
Perifibrillarsubstanz  15,  33,  48,  134,  261. 

—  Unterbrechung  an  den  Ranvierschen 
Einschniirungen  49. 

Peristaltische  Bewegungen  (Mollusken) 

Pigment  der  Ganglienzellen  150.  [115. 

Planarien,  physiologisches  112. 

Polarisationsbilder  278,  290. 

Polaritat  der  Nerven  218. 

Primare  Farbbarkeit  autoregenerierter 
Nerven  195,  197. 

 Begriff  125.  -  Wesen  138. 

 der  Neurofibrillen  133,  244,  255, 

265,  267.  —  Schwinden  derselben  bei 
Degeneration  161.  —  Veranderung 
derselben  durch  Reizung  298. 

Primarfarbbare  Substanz,  Losungsver- 
haltnisse  derselben  139,  141. 


Primare  Reizung,  Methode  der  178. 
Primitivfibrillen  siehe  Neurofibrillen. 
Protoplasmaf ortsatze ,  Anastomosieren 
derselben  9. 

—  (Begriff)  5. 

—  bei  Wirbellosen  (?)  30. 

—  Endigungen  11. 

—  reizleitende  Natur  61. 

—  Unterscheidung  zwischen  diesen  und 
Achsenzylindern  68. 

—  Verzweigungsmodus  67. 
Protozoen,  kernlose  Teile  332. 
Pulsierende  Luftblase  389. 
Purkinjesche  Zellen  64. 
Pyramidenzellen  58. 

Quakreflex  374,  380,  407. 
Querdurchstromung  306. 

Radialnerven  der  Echinodermen  21. 
Randkorper  der  Medusen  20. 

—  —  —  als  Stelle  der  geringsten  Reiz- 
schwelle  455. 

—  —  —  Verbindung  mit  dem  Nerven- 
netz  88. 

Ranviersche  Einschniirungen  49. 

Reaktionszeit  349. 

Reflex,  Definition  desselben  2. 

—  322. 

—  diffuser  mo. 

—  ohne  Ganglienzellen  226,  329. 

—  Hemmung  374. 
Reflexbogen  335. 
Reflexlahmung  376. 
Reflextonus  364,  366. 
Reflexrepublik  338. 
Reflexumkehr  335. 
Reflexverkettung  338,  373. 
Reflexzeit  346. 

Refraktare  Phase  (Periode,  Stadium) 

390,  403,  407,  423,  451,  456. 
Regeneration  der  Nerven  182. 
—  autogene  185,  189. 

—  —  —  bei  Erwachsenen  205. 
Regenerationskraft  203. 
Reizleitung  im  Herzen  432. 
Reizsummation  siehe  Summation. 
Respiration  393. 

Restitutorische  Phase  im  Nerven  317. 
Retrograde  Ganglienzellveranderungen 
Reusssches  Phanomen  283.  [176. 
Rezeptionsorgane  323,  324. 
Rezeptionszellen  31,  40,  105. 
Reziprozitat  der  Herzkoordination  448. 
Rhizostoma,  anatomisches  86. 
Rhythmische  Bewegungen  388. 
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Sauerstoffbediirfnis  der  Zentralteile  362. 
Sehliefkmgstetanus  275. 
SchlielBungszuckung  307. 
Schlundkominissur  23. 
Schnecken,  physiologische  118. 
Schollen,  Nisslsche  127. 
Schwannsche  Kerne  244. 

—  —  Vermehrung  derselben  200. 
Seeigel  (Hemmung)  385. 

—  Nervensystem  21. 

—  (Tonus)  372. 
Selachier,  Atmung  394. 
Selbststeuerung  der  Atmung  398,  404. 
Sensible    Wurzeln ,  Auto-regeneration 

ders.  209. 
Sensorische  Bitndel  35. 
Sensorishhe  Schlauche  35. 
Shok  377. 

Siebplatten  an  den  Kanvierschen  Ein- 

schniirungen  50. 
Sinneshaare  31. 
Sinnesnervenzellen  31. 
Sinus  venosus  als  Stelle  von  geringster 

Reizschwelle  455. 
Sphinkter  365. 
Spinalganglien  330. 

—  Exstirpation  ders.  208. 
Spinalganglienzellen  58. 
Spindelzellen  200. 

Spitzenbesatz     der  Protoplasmafort- 

satze  77. 
Splanchnicusreizung  374. 
Statolithen  der  Medusen  455. 
Strangdegeneration  163. 
Strychnin  152,  360. 
Subumbrella  der  Medusen  85. 
Summation  der  Reize  325,  350,  406,  456. 
Sympathicus  231. 

Synchronitat ;  Stoning  ders.  bei  Herz 
und  Meduse  427. 

Tabelle  der  Hunde  mit  Autoregeneration 

der  Nerven  191. 
Tastscheiben  im  Entenschnabel  55. 
Temperatureinfluft  auf  die  Ermiidbar- 

keit  der  Nerven  316. 

—  auf  das  Polarisationsbild  291. 
Tetanusgift  152. 

Theorie  der  Nervenleitung  301. 

Tigroid  127. 

Toluidinblau  134. 

Tonus  325,  329,  363,  382. 

Tonusfall  (Aplysia)  369. 

Tonuslabyrinth  365. 


Tonusleitung  367. 
Tonusmuskulatur  336,  340,  366. 
Tonusschalter  339. 

Tonussteigerung  nach  Fortnahme  des 

Zentralnervensystems  113,  370. 
Torpedo,  Nervenfasern  50. 

—  Zellen  des  Lobus  electricus  58. 
Trigeminus  229. 

Trophische  Funktion  der  Ganglienzel- 
len  u.  s.  w.  siehe  unter  Zentrum,  tro- 
phisches. 

Tunikaten  25. 

Ureter  111. 

Vagus  231,  373,  377. 

—  der  Fische  399. 
Verastelte  Fortsatze  5. 
Voltasche  Alternative  308. 
Vorderhornzellen  57. 

Wachstumskeulen  235. 

Wallersches  Gesetz  154,  177,  330. 

Warmestarre  Nerven  266,  287. 

Wasser,  destilliertes,  Wirkung  auf  Ner- 
ven 265. 

Wasserstarre  Muskeln  443. 

Wirbellose  Tiere,  Nervensystem  der- 
selben 20. 

Wurzeln  des  Riickenmarks  342. 

—  vordere,  Veranderung  ihrer  Erreg- 
barkeit  381. 

Wiirmer,  Nervensystem  22. 

—  physiologisches  111,  123. 

Zellfunktion,  Lehre  der  spezifischen  151. 
Zellkettentheorie  236. 
Zentralnervensystem ,  im  anatomischen 
und  physiologischen  Sinne  23. 

—  als  einziger  Reflexort  bei  hoheren 
Thieren  123. 

—  physiolog.  Unterschiede  zwischen 
dies  em  und  den  peripheren  Nerven 

Zentralteil  335.  [325. 
Zentrum  (nutritorisches,  trophisches)  154, 

160,  163,  177,  181,  197,  212,  330. 
Zickzackversuch  433. 
Zuckungsgesetz  274. 
Zusammenheilung    zentraler  Nerven- 

stiimpfe  220. 

—  durchschnittener  Nerven  211,  215. 
Methoden  dieselbe  zu  verhindern  189. 

—  motorischer  und  sensibler  Nerven- 
fasern 227. 

—  peripherer  Nervenstlimpfe  224. 


Tafelerklarung. 


Figuren  I— III  stellen  Vorderhornzellen  vom  Ochsen  dar,  welche  Ausstrich- 
praparaten  entnommen  sind.  Alle  drei  Praparate  wurden  gleichzeitig  und  in 
gleicher  Weise  mit  Alkohol  fixiert,  in  Xylol  gebracht  und  nach  einiger  Zeit  wieder 
in  Alkohol  iibertragen.   Von  hier  an  wurden  sie  verschieden  behandelt: 

I.  wurde  direkt  mit  Toluidinblau  gefarbt,  mit  Wasser  gewaschen  und  mit 
Ammoniummolybdat  fixiert.  Es  wurde  eine  Zelle  zum  Zeichnen  ausgewahlt, 
welche  wenig  Nisslschollen  enthiilt.  Man  sieht  zwischen  diesen  die  „ungefarbten 
Bahnen"  in  einem  rotlichen  Ton  gefarbt.  An  vielen  Stellen  ist  eine  deutliche 
fibrillare  Streifung  vorhanden. 

II.  Das  Praparat  wurde  aus  reinem  Alkohol  fur  24  Stunden  in  eine  Mischung 
von  fiinf  Teilen  Alkohol  und  einen  Teil  verdiinnter  Salzsaure  gebracht  und  dann 
wie  I  gefarbt  und  fixiert.  Die  primare  Farbung  der  Fibrillen  fehlt;  es  sind  nur 
noch  die  Nisslschollen  und  die  Kerne  gefarbt.  (Genau  der  gleiche  Endeffekt  d.  h. 
dasselbe  Bild  ware  erzielt  worden,  wenn  man  ein  wie  I  behandeltes  Praparat 
ohne  zu  fixieren  in  Alkohol  iibertragen  hatte.) 

III.  Das  Praparat  wurde  aus  dem  Alkohol  fiir  24  Stunden  in  eine  Mischung 
von  fiinf  Teilen  destillierten  Wassers  und  einem  Teil  Salzsaure  gebracht  und  dann 
wie  I  und  II  gefarbt  und  fixiert.  Die  Farbung  der  Nisslschollen  fehlt,  der  Kern 
zeigt  farberische  Veranderungen,  aber  die  primare  Farbung  der  Neurofibrillen  ist 
iiberall  erhalten. 

(Die  drei  Figuren  sind  bei  Olimmersion  aus  freier  Hand  gezeichnet.  Sie 
geben  keinen  optischen  Durchschnitt  wieder,  sondern  das,  was  man  bei  ver- 
schiedenen  Einstellungen  sehen  konnte.  Infolgedessen  habe  ich  audi  die  iiber 
die  Zellen  fortlaufenden  Nervenfasern  nicht  an  der  Zellperipherie  abbrechen  lassen.) 

IV  und  V  stellen  je  einen  Teil  des  Ruckenmarksquerschnitts  eines  Kaninchens 
dar.  Das  Tier  wurde  zu  Tode  atherisiert.  Das  Riickenmarksstiick,  von  dem  der 
Schnitt  IV  stammt,  wurde  mit  Ather  entwassert,  eingebettet  und  geschnitten. 
Das  Stuck ,  von  dem  der  Schnitt  V  stammt ,  wurde  mit  Alkohol  fixiert  u.  s.  w. 
Schnitte  beider  Stiicke  wurden  auf  denselben  Objekttrager  gebracht  und  zusammen 
mit  Toluidinblau  gefarbt,  gewaschen  und  fixiert.  Der  Unterschied  in  der  Be- 
handlung  besteht  also  nur  darin,  daft  IV  nicht  in  Alkohol  gewesen  ist.  —  (Liifit 
man  einen  Schnitt  von  dem  Atherblock  v  o  r  dem  Fiirben  in  Alkohol ,  so  erhalt 
man  ein  Bild  wie  V.  Bringt  man  einen  Objekttrager  mit  Schnitten  von  IV  und  V 
nach  dem  Farben  ohne  zu  fixieren  in  Alkohol,  so  bekommt  man  in  beiden 
Schnittsorten  ein  reines  Nisslbild.) 

Vergleiche  im  Text  S.  141  und  147. 
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Fig.  71.  Pbotogramnie  von  vier  Stellen  iin  Verlauf  ties  Schuittes  Fig.  70  7.  Vergrofierung  300mal. 
Bei  alien  vier  Anfnahnien  wurde  gleichlange  bei  gleicher  Lichtquelle  (Auerbrenner)  exponiert 
(1  Min.  45  Sek.).  Die  Flatten  sind  genan  gleichlange  (3  Min.  50  Sek.)  init  jedesmal  der  gleichen 
Menge  frisch  bereiteten  Entwicklers  entwickelt.  —  A  normale  extrapolare  Nervenstelle.  Achsen- 
zylinder  von  mittlerer  Dunkelheit.  Die  dlinnen ,  helleren  Streifen  zwischen  denselben  sind  die 
scbwaeh  gefarbten  Hiillen  der  Markscheiden ;  stellenweise  erkeimt  man  audi  das  Neurokeratingeriist. 
Die  dunkleren  Flecke  sind  die  Kerne.  B  Stelle  ans  der  Kathode.  Achsenzylinder  dicker  nnd  viel 
dmikler  als  in  ^4.  Der  Untergrnnd  infolge  der  darnnter  nnd  dariiber  liegenden  Fasern  dnnkler  als 
m  A-  —  C  Stelle  ans  der  intrapolaren  Strecke,  zwischen  Indifferenzpunkt  und  Anode.  Die  rneisten 
Achsenzylinder  ganz  ungefarbt,  rechts  ein  ziemlich  normalgefarbter,  in  der  Mitte  einige  ganz  blasse.  — 
B  Stelle  aus  der  Anodengegend ,  etwas  nach  innen  von  der  Anflagestelle  anf  der  Elektrode.  Alle 
Aclisenzylinder  ungefarbt  und  nur  noch  die  Kerne  und  die  Hiillen  zu  sell  en. 


